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1 Johdanto
1.1 Fennoskandian vanhojen pohjoisboreaalisten kuusikoiden rakenne ja dyna-
miikka
Fennoskandian vanhat pohjoisboreaaliset kuusivaltaiset kangasmetsät ovat rakenteeltaan
avoimia metsiä, joissa kuusen (Picea abies) lisäksi kasvaa erityisesti hieskoivua (Betu-
la pubescens) (Sirén 1955, Caron ym. 2009). Puuston rakenne on seurasta puuston dy-
namiikasta: puiden uusiutumisesta, kasvusta ja kuolleisuudesta elottomien ja elollisten
ympäristötekijöiden, kuten kilpailun säätelemänä (Rathbun & Cressie 1994, Kreutz ym.
2015). Maata peittää tyypillisesti paksu kerros sammalta ja maatumatonta raakahumusta
(Hesselmann 1926, Sirén 1955: 149–154). Tällainen kerros pidättää kosteutta, hidastaa
maan lämpenemistä ja sitoo ravinteita vähentäen kasvien saatavilla olevien ravinteiden
määrää (Bonan & Shugart 1989). Kylmän ilmaston ja epäsuotuisten maaperäolosuhtei-
den seurauksena puiden kasvu on hidasta ja uusiutuminen heikkoa (Sirén 1955). Seu-
rauksena puiden kuoltua vapautuva tila täyttyy hitaasti, ja metsässä voi olla suuriakin
avoimia alueita (Fraver ym. 2008, Caron ym. 2009). Tilan määrän vaihtelua eivät kuvaa
niinkään yhtenäiset latvuskerrokset aukkoineen, vaan pikemminkin metsässä vaihtelevat
tiheämmät ja hyvinkin avoimet alueet (McCarthy 2001).
Taimettuminen painottuu näissä metsissä häiriötöntä sammalten ja varvikon peittä-
mää metsänpohjaa suotuisammille kasvualustoille (safe sites) (Harper ym. 1961, Hof-
gaard 1993a). Näitä ovat esimerkiksi lahopuu, tuulenkaatojen juuripaakut ja niiden alta
paljastunut mineraalimaa (Heikinheimo 1922: 43–44, Hofgaard 1993a, Lilja ym. 2006,
Grenfell ym. 2011). Niiden taimettumista edistävää vaikutusta on selitetty mm. vähäi-
semmällä kilpailulla (Heikinheimo 1922: 45–47, Harmon & Franklin 1989). Myös esi-
merkiksi hyvillä siemenvuosilla ja kasvinsyöjillä voi olla merkitystä uudistumisen on-
nistumiselle (Heikinheimo 1922: 25–35, Harmon & Franklin 1989, Hofgaard 1993b,
Zielonka 2006).
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Puut voivat lisääntyä näissä kuusimetsissä sekä siemenistä että kasvullisesti. Hei-
kinheimon (1920, 1922) mukaan kuusi voi lisääntyä oksista maahan juurtumalla, jolloin
voi syntyä jopa pieniä kuusiryhmiä. Hänen koealoillaan Pohjois-Suomen kuusimetsis-
sä näin oli syntynyt keskimäärin 12,7 % taimista (Heikinheimo 1922: taulu 7). Koivut
uusiutuvat pääosin vesomalla, mutta myös oksista juurtumalla ja siemenistä (Heikinhei-
mo 1922:40, Mikola 1942, Grenfell ym. 2011). Muista puulajeista esimerkiksi männyn
(Pinus sylvestris) uudistuminen on usein heikkoa ja saattaa olla erityisen rajoittunutta
sopiville taimettumisalustoille (Heikinheimo 1922: 48–49). Pihlajan (Sorbus aucupa-
ria) ja raidan (Salix caprea) taimia saattaa joskus olla runsaastikin, mutta useimmiten
näillä lajeilla suurempia puita on vähän ja kokonaistilavuus pieni (Kubin 1981, Lilja ym.
2006).
Vanhoissa pohjoisboreaalisissa kuusimetsissä puiden kasvu on hidasta. Taimilta voi
viedä vuosikymmeniä, yli satakin vuotta kasvaa metrin korkuisiksi (Lakari 1920: 64–
65, Hofgaard 1993a, Lundqvist & Nilson 2007). Myöhemmin kasvu nopeutuu ja sata-
vuotiaiden puiden joukossa voi olla jo 10–20-metrisiä kuusia ja 5–10-metrisiä koivuja.
Kuusten maksimi-ikä on 300 vuoden luokkaa (Sirén 1955, Wallenius ym. 2005). Koi-
vuilla kuolleisuus on suurta jo noin 150–200-vuotiailla puilla.
Tyypillisesti puut kuolevat hitaasti vuosien kuluessa useiden eri tekijöiden heikentä-
minä (Franklin ym. 1987, Kuuluvainen 1994, Edman ym. 2007, Fraver ym. 2008, Län-
nenpää ym. 2008). Kuolleisuustutkimuksissa tavallisimpia yksittäisiä kuolinsyitä ovat
olleet sienet ja tuuli (Edman ym. 2007, Lännenpää ym. 2008). Muita puita heikentäviä
ja tappavia tekijöitä ovat mm. hyönteiset, lumi, suuret nisäkkäät, puiden välinen kilpailu
ja puiden vanheneminen (Franklin ym. 1987, Kuuluvainen 1994, Lännenpää ym. 2008).
Valmiiksi heikentynyt puu on alttiimpi kaatumaan tai katkeamaan tuulessa, mutta tuu-
li voi kaataa tai katkoa terveitäkin puita. Puut kuolevat tavallisesti yksittäin tai pieninä
ryhminä (Aakala ym. 2009, Caron ym. 2009). Harvoin sattuvat metsäpalot voivat kui-
tenkin tuhota puita laajalti (Hyvärinen & Sepponen 1988, Wallenius 2002, Wallenius
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ym. 2005, Shorohova ym. 2011).
Metsän latvuston avoimuus ja puuston harvakasvuisuus todennäköisesti vähentä-
vät puiden välisen kilpailun vaikutusta suhteessa sulkeutuneempiin metsiin (McCarthy
2001, Fraver ym. 2014). Kuitenkin paikallisesti tiheillä metsänkohdilla ja suurten puiden
lähellä puiden välinen kilpailu on todennäköisesti voimakkaampaa kuin avoimilla auk-
kokohdilla (Doležal ym. 2006, Fraver ym. 2014). Puiden oksistojen mukautuminen voi
edelleen vähentää valokilpailun vaikutusta (Gavrikov ym. 1993, Aakala ym. 2016, Uria-
Diez & Pommerening 2017). Esimerkiksi Aakala ym. (2016) havaitsivat puiden oksis-
tojen kasvavan poispäin naapuripuista ja kohti etelää kuusi- ja mäntyvaltaisissa metsissä
Värriön ja Maltion luonnonpuistoissa Itä-Lapissa. Puiden latvusten välisen valokilpai-
lun lisäksi juuriston ja metsänpohjan kasvillisuuden osuus kilpailussa saattaa olla suuri
ottaen huomioon, että niissä on huomattava osa metsän elävästä aineksesta (Havas &
Kubin 1983, Taskinen ym. 2003, Doležal ym. 2006).
Vanhojen pohjoisboreaalisten kuusikoiden avoimuudesta huolimatta puiden välisen
kilpailun on havaittu vaikuttavan puiden uusiutumiseen, kasvuun ja kuolleisuuteen. Tai-
mettuminen ja tainten kasvu voivat vaikeutua suurten kilpailevien puiden lähellä, vaik-
kakin tuloksissa on ollut vaihtelua (Hofgaard 1993a, Kuuluvainen 1994, Lundqvist &
Nilson 2007, Grenfell ym. 2011). Kuitenkin avoimessa metsässä taimettuminen riippuu
todennäköisesti voimakkaammin muista tekijöistä kuin suurempien puiden kilpailusta,
esimerkiksi sopivien taimettumisalustojen saatavuudesta (McCarthy 2001, Grenfell ym.
2011). Fraver ym. (2014) havaitsivat kilpailun vaikuttavan selvästi puiden pohjapinta-
alan kasvuun, kun huomioon otettiin mm. kilpailevien puiden koko ja lukumäärä noin
6–10 metrin säteeltä. Lännenpää ym. (2008) havaitsivat joitakin selvästi kilpailun vai-
kutuksesta kuolleita puita, mutta hyvin vähän (5 kpl) suhteessa muilla tavoilla tai ilman
yhtä selvää syytä kuolleisiin puihin (304 kpl). Doležal ym. (2006) puolestaan havaitsivat
kuusten kuolevan todennäköisemmin suurten kuusten lähellä kasvaessaan.
Voimakasta paloa seuraa yleensä koivuvaltainen tasaikäinenmetsänvaihe (Sirén 1955,
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Lilja ym. 2006, Kreutz ym. 2015). Koivuvaltaisessa vaiheessa lämpö-, kosteus- ja maa-
peräolot ovat puiden kasvun kannalta suotuisammat kuin vanhanmetsän vaiheessa (Sirén
1955: 271–298). Suotuisuutta selittää mm. maahan jäänyt tuhka ja ravinteikas helposti
hajoava koivunlehtikarike siinä missä metsän vanhetessa maahan kertyy tyypillinen pak-
su sammal- ja raakahumuskerros. Jo nuoreen metsään kasvaa nopeasti kuusta, ja met-
sän vanhetessa kuusesta tulee vallitseva puulaji (Sirén 1955, Lilja ym. 2006, Kreutz ym.
2015).
Suhteellisen tasaikäinen metsän vaihe voi kestää jopa yli 300 vuotta (Lilja ym. 2006,
Aakala ym. 2009). Kuitenkin ajan kanssa metsästä kehittyy mosaiikkimaisesti vaihtele-
va vanha metsä, jota luonnehtivat erikokoiset ja -lajiset, elävät ja kuolleet puut ja niiden
muodostamat tilarakenteet (Bormann & Likens 1979, McCarthy 2001, Lilja ym. 2006,
Aakala & Keto-Tokoi 2011). Puiden kuollessa jatkuvasti yksittäin ja pieninä ryhminä ja
uusien puiden kasvaessa vapautuvaan tilaan puustosta kehittyy eri-ikäisrakenteinen (Ca-
ron ym. 2009, Shorohova ym. 2011). Aukkorakenteiden on ajateltu mahdollistavan mm.
valoa vaativien koivujen säilymisenmetsässä (Lilja ym. 2006).Myösmäntyä, raitaa, pih-
lajaa ja haapaa (Populus tremula) voi esiintyä vähemmässä määrin (Heikinheimo 1922,
Lilja ym. 2006, Fraver ym. 2008). Vastaavat mosaiikkirakenteet ovat yleisestikin tyy-
pillisiä pitkään voimakkaammitta häiriöittä kehittyneille vanhoille metsille (Bormann
& Likens 1979, McCarthy 2001). Lisäksi pohjoisimmissa metsissä erityistä on puiden
kehityksen hitaudesta johtuva avoimuus (McCarthy 2001).
Fennoskandian vanhoissa pohjoisboreaalisissa kuusikoissa on tehty vasta vähän tut-
kimusta puuston spatiaalisesta rakenteesta eli siitä, miten metsän puut ja tilat sijoittuvat
suhteessa toisiinsa, miten nämä avoimet metsämosaiikit rakentuvat palasistaan. Kuiten-
kin tiedetään, että puusto on useimmiten tiheydeltään hyvin vaihtelevaa ja siten ryh-
mittynyttä (Caron ym. 2009, Fraver ym. 2014, Kreutz ym. 2015). Myös pienten puiden
on havaittu kasvavan ryhmittyneesti (Doležal ym. 2006, Grenfell ym. 2011, Kreutz ym.
2015). Suuret puut sen sijaan vaikuttavat jakautuvan metsään pieniä puita tasaisemmin
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(Doležal ym. 2006, Kreutz ym. 2015). Erikokoisten kuusten ja koivujen keskinäisen si-
joittumisen on havaittu vaihtelevan lajien välisestä ryhmittymisestä lajien väliseen eriy-
tymiseen ja satunnaisenkaltaiseen sijoittumiseen, mutta selkeää kokonaiskuvaa aiheesta
ei vielä ole (Doležal ym. 2006, Kreutz ym. 2015). Näiden avointen metsien tilarakentei-
den vaihtelua on tähän asti tutkittu vähän. Caron ym. (2009) tutkivat metsän latvusauk-
koja, niiden syntymistä, kokoa ja vaikutusta puiden kasvuun. Sen sijaan yleistä kuvausta
puiden tilankäytöstä laajemmalla metsäalueella ei ole tähän mennessä tehty. Spatiaalis-
ta rakennetietoa on yleisestikin Fennoskandian luonnonmetsistä vähän (Kuuluvainen &
Aakala 2011)
1.2 Metsäluonto on muuttunut
Fennoskandian metsäluonto on muuttunut voimakkaasti ihmisen toiminnan seuraukse-
na. Ihminen on jo vanhastaan vaikuttanut metsiin esimerkiksi raivaamalla niitä pelloik-
si, käyttämällä niitä laitumina ja polttamalla tervaa (Esseen ym. 1997). Silti vielä 1800-
luvulla alueella oli vielä melko runsaasti luonnontilaisia tai lähes luonnontilaisia metsiä,
erityisesti pohjoisessa, jonkin verran myös etelämpänä (Östlund ym. 1997, Lindholm
2004). Viime vuosisadalla valtaosa alueen metsistä muutettiin aktiivisesti hoidettaviksi
talousmetsiksi (Esseen ym. 1997). Luonnontilaisia, pääosin nyt jo suojeltuja metsiä jäi
jäljelle lähinnä vähätuottoisille pohjoisille ja korkeille alueille (Aksenov ym. 1999).
Metsäluonnon muutosten myötä suuri joukko metsälajeja on uhanalaistunut (Rassi
ym. 2010, Henriksen & Hilmo 2015, Sandström ym. 2015). Metsien muutokset ovatkin
Fennoskandiassa tärkein lajien uhanalaistumisen syy elinympäristöjen umpeenkasvun
ohella. Suomessa metsien muutokset on arvioitu syyksi 693 uhanalaisen ja 576 silmäl-
läpidettävän lajin vähenemiseen (Rassi ym. 2010: 50–51).
Lajien uhanalaistumiskehityksen pysäyttämiseksi ja metsäluonnon monimuotoisuu-
den turvaamiseksi tarvitaan tietoa luonnontilaisten metsien rakenteesta ja toiminnasta
(Landres ym. 1999, Kuuluvainen ym. 2002). Fennoskandian luonnontilaisten metsien
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olennaisimmat rakenteen ja toiminnan piirteet ymmärretään, mutta kokonaiskuva luon-
nonmetsien vaihtelevuudesta on vajavainen (Kuuluvainen ym. 2002, Kuuluvainen&Aa-
kala 2011). Spatiaalisen rakennetiedon lisäksi puuttuu tietoa näiden metsien vaihtele-
vuudesta esimerkiksi metsätyypin, kehitysvaiheen ja maantieteellisen sijainnin mukaan
(Kuuluvainen & Aakala 2011). Tieto luonnonmetsien rakenteesta ja toiminnasta voi li-
säksi auttaa kehittämään todenmukaisempaa mallinnusta tai ymmärtämään, miten met-
säluonto tulee muuttumaan ilmastonmuutoksen myötä (Keane ym. 2009).
On ajateltu, että metsäluonnon monimuotoisuus voidaan turvata jäljittelemällä luon-
nontilaisten metsien koko rakenteen ja toiminnan vaihtelevuutta niiden luontaisen vaih-
teluvälin (natural range of variability) rajoissa (Landres ym. 1999, Kuuluvainen ym.
2002). Voidaan jäljitellä esimerkiksi luontaista häiriödynamiikkaa, joka yhdessä käyn-
nistyvien sukkessioiden kanssa selittää suurta osaa metsien luontaisesta vaihtelusta (An-
gelstam 1998, Bergeron 2002, Kuuluvainen ym. 2002, Keane ym. 2009). Lisäksi jäljelle
jääneitä luonnonmetsiä voidaan kuvata ns. vertailuekosysteemeiksi (reference ecosys-
tem), joihin ennallistettavia ja talousmetsiä voidaan verrata (Halme ym. 2013).
Luonnostaan suuri osa Fennoskandian metsistä on ollut erilaisia osittaisten ja pieni-
muotoisten häiriöiden muokkaamia vanhoja metsiä (Kuuluvainen & Aakala 2011, Sho-
rohova ym. 2011). Niissä puut kuolevat yksittäin tai ryhmittäin esimerkiksi sienten,
hyönteisten tai tuulen tappamina, varsinkinmänniköissä suurempinakin joukkoina pinta-
paloissa. Vanhojen metsien ja niille tyypillisten rakennepiirteiden, kuten lahopuun, leh-
tipuiden ja suurten vanhojen puiden, voimakas väheneminen ovat tärkeimpiä metsäla-
jiston uhanalaistumisen syitä (Esseen ym. 1997, Rassi ym. 2010). Kuitenkin vastaavia
metsänrakenteita ja niitä muokkaavia pienimuotoisia häiriöitä voitaisiin jäljitellä nykyis-
tä enemmän erilaisiin osittaisiin hakkuisiin perustuvalla jatkuvalla metsänkasvatuksella
(Lähde ym. 1999, Bergeron ym. 2002, Larsen & Nielsen 2007, Kuuluvainen ym. 2012).
Luonnostaan voimakkaat häiriöt ja niitä seuraavat tasaikäiset metsät ovat olleet suhteel-
lisen harvinaisia, mutta niitäkin voitaisiin jäljitellä vähäisemmässä määrin avohakkuilla
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ja tasaikäisillä metsillä (Kuuluvainen 2002).
1.3 Puuston rakenteen tutkiminen
Metsän rakennetta tutkittaessa puuston rakenne on luonnollisesti tärkeä tutkimuskoh-
de (Kuuluvainen ym. 1996). Puuston rakenne kehittyy jatkuvasti puiden kehityskaaren
edetessä taimettumisesta kasvun kautta kuolemaan ja lahoamiseen vuorovaikutuksessa
puiden elollisen ja elottoman ympäristön kanssa. Tällöin puuston rakennetta tutkimalla
saadaan epäsuoraa tietoa myös puuston dynamiikasta.
Puuston tietynhetkisen rakenteen voi ajatella määräytyvän yksiselitteisesti sen perus-
teella, missä kohtaa metsässä sijaitsee minkinlainen puu (vrt. esim. Kint ym. 2003). Täl-
löin puuston rakennetta voidaan tutkia puiden ominaisuuksien kannalta, puiden sijain-
tien kannalta tai ominaisuuksien ja sijaintien kannalta yhtä aikaa. Tavallisimmin puus-
ton rakennetta on tutkittu pelkästään puiden ominaisuuksien kannalta välittämättä nii-
den sijainneista, aspatiaalisesti (McCarthy 2001). Tällöin voidaan tarkastella esimerkik-
si, minkä verran erikokoisia ja -lajisia puita metsässä on tietyllä alalla (esim. Linder ym.
1997). Se, millaisia puita metsässä on, tarjoaa lähtökohdan puuston rakenteen tutkimuk-
selle. Lisäksi monet metsälajit ovat suoraan riippuvaisia juuri tietynlaisesta elävästä tai
lahosta puusta (Tikkanen ym. 2006). Kun puuston rakennetta tarkastellaan tarkemmin
puiden sijainnit huomioon ottaen, tarkastellaan puuston spatiaalista rakennetta.
Puiden sijaintien muodostamaa kokonaisuutta voidaan tutkia esimerkiksi tarkaste-
lemalla, kuinka ryhmittynyttä tai tasaisesti jakautunutta puusto on eri mittakaavoissa
(Penttinen ym. 1992). Vertailukohtana toimii täysi spatiaalinen satunnaisuus (complete
spatial randomness). Täysin satunnaisessa puustossa puiden sijaintien voidaan ajatel-
la määräytyvän niin, että jokaisen sijainnin todennäköisyys on sama ja muiden puiden
sijainneista riippumaton. Ryhmittyneessä puustossa puilla on taipumusta sijaita satun-
naista lähempänä toisiaan. Tasaisesti jakautuneessa puustossa puilla on taipumusta si-
jaita satunnaista kauempana toisistaan. Taipumus ryhmittyneisyyteen tai tasaiseen ja-
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kautumiseen riippuu mittakaavasta. Esimerkiksi pieniä puuryhmiä voisi sijaita tasaisin
välein suhteessa toisiinsa. Puiden ryhmittyneisyys tai tasainen jakautuminen voi ker-
toa esimerkiksi uudistumisesta ryhmittäin tai tiheysperäisestä kuolleisuudesta (Kreutz
ym. 2015, Uria-Diez & Pommerening 2017). Toisaalta jonkin juuri tietynlaisen puutyy-
pin jakautuminen metsässä voi olla mielenkiintoista esimerkiksi kyseisenlaisesta puusta
riippuvaisten lajien leviämisen kannalta (Edman & Jonsson 2001, Riiali ym. 2001).
Puiden ominaisuuksia ja sijainteja voidaan tarkastella yhtä aikaa esimerkiksi puiden
ominaisuuksien spatiaalisen autokorrelaation kautta (Legendre & Fortin 1989). Spatiaa-
linen autokorrelaatio voidaan määritellä sellaiseksi muuttujan arvojen tilalliseksi riippu-
vuudeksi, että tiedettäessä muuttujan arvo yhdessä kohtaa voidaan ennustaa jotain muut-
tujan arvosta toisessa kohtaa. Ekologiassa tyypillisesti lähekkäiset arvot ovat keskimää-
rin kaukaisia tai satunnaisesti valittuja arvoja samankaltaisempia. Tällöin kyseessä on
positiivinen spatiaalinen autokorrelaatio. Lähekkäisten arvojen ollessa erilaisempia ky-
seessä on negatiivinen spatiaalinen autokorrelaatio. Esimerkiksi puiden läpimitan auto-
korrelaatio voi kertoa puiden uudistumisdynamiikasta, kilpailusta tai puiden muodosta-
mista rykelmärakenteista (Biondi ym. 1994, Doležal ym. 2006, Wyszomirski & Weiner
2009). Toisaalta puiden koon autokorrelaatiorakenne kertoo samalla esimerkiksi metsän
latvusrakenteen vaihtelevuudesta, jonka on edelleen havaittu olevan yhteydessä mm. lin-
tujen lajimäärään (MacArthur & MacArthur 1961, Kuuluvainen ym. 1996).
Puiden lisäksi puuston rakenteessa mielenkiintoista on puiden välinen tila, jokamyös
määräytyy erilaisten puiden keskinäisen sijoittumisen perusteella. Puiden välisen tilan
määrä kertoo esimerkiksi puiden välisestä kilpailusta ja puuston häiriödynamiikasta (Kuu-
luvainen 1994,Mori & Takeda 2003, Caron ym. 2009, Lundqvist & Elfving 2010, Fraver
ym. 2014). Toisaalta tilan määrän vaihtelu kertoo metsästä lajien elinympäristönä esi-
merkiksi pienilmastojen ja valoisuuden vaihtelun kautta (Kuuluvainen 1994, Jones ym.
1997, Aussenac 2000, Tikkanen ym. 2006).
Koealan puustoa voidaan tarkastella koko koealalta keskimäärin (globaalisti) tai koea-
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lan sisäisen paikallisen vaihtelun kautta (lokaalisti) (Boots 2002, Anselin 1995). Globaa-
lit analyysit antavat yhteenvedon koealan keskimääräisestä rakenteesta. Ne kuitenkin
kadottavat tiedon rakenteen alueellisesta vaihteluvälistä. Tätä paikallista vaihtelevuut-
ta voidaan arvioida lokaaleilla analyyseillä. Puuston rakenteen lokaali vaihtelu on myös
mielenkiintoinen osa metsän luontaista vaihteluväliä ja rakenteellista monimuotoisuutta.
Metsien rakenteellinen vaihtelu puolestaan heijastuu yleisesti elinympäristöjen ja lajien
monimuotoisuuteen (Hansen ym. 1991).
Pienet koealat voivat olla rakenteeltaan suhteellisen tasalaatuisia, mutta erityisesti
suurilla tai ympäristöoloiltaan vaihtelevilla koealoilla rakenne voi alueittain poiketa sel-
västi keskimääräisestä (Anselin 1995, Boots 2002). Tällaisessa tilanteessa pelkkä glo-
baali analyysi voi antaa puuston rakenteesta liian yksinkertaisen kuvan tai olla jopa har-
haanjohtava. Esimerkiksi, jos puustossa on keskiläpimitaltaan tai tiheydeltään poikkea-
via osa-alueita, tieto näistä kadotetaan globaaleissa analyyseissä eikä poikkeavien aluei-
den vaikutusta globaaleihin tuloksiin pystytä arvioimaan. Lokaalit poikkeamat puiden
läpimitassa tai tiheydessä voisivat näkyä läpimitan autokorrelaationa tai puuston ryh-
mittyneisyytenä, vaikka poikkeavien osa-alueiden sisällä autokorrelaatiota tai ryhmit-
tyneisyyttä ei olisi. Monet globaalit analyysit olettavatkin puuston olevan rakenteeltaan
tasalaatuista. Koealan tasalaatuisuuden olettavat mm. puuston ryhmittyneisyyttä kuvaa-
vat L-funktiot sekä spatiaalista autokorrelaatiota kuvaavat variogrammit ja merkkiyh-
teysfunktiot (mark connection function) (Baddeley ym. 2000, Kint ym. 2003, Illian ym.
2008: 331). Tällaisten analyysien yhteydessä rakenteenmahdollinen lokaali vaihtelevuus
on otettava huomioon, erityisesti laajoilla rakenteeltaan vaihtelevilla koealoilla.
1.4 Työn perustelu ja tutkimuskysymykset
Fennoskandian vanhojen pohjoisboreaalisten kuusimetsien spatiaalisesta rakenteesta on
vielä varsin vähän tietoa. Näiden metsien tiedetään olevan tiheydeltään vaihtelevia, lat-
vukseltaan avoimia ja aukkoisia. Kuitenkaan yleistä tilarakenteen vaihtelun ja puiden
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kasvutilojen kuvausta ei ole näissä metsissä tehty. Lokaaleja puuston kuvauksia on tehty
esimerkiksi puukarttoina (esim. Havas & Kubin 1983, Lilja ym. 2006, Kreutz ym. 2015)
tai puuston kasvunopeus- ja kilpailukarttoina (Fraver ym. 2014). Kuitenkaan yleistä lo-
kaalin rakenteen vaihtelun kuvausta suurelta metsäalalta ei ole näissä metsissä tehty. Eri-
kokoisten ja -lajisten puiden keskinäistä sijoittumista on globaalisti tutkittu jonkin ver-
ran eri näkökulmista (Hofgaard 1993a, Doležal ym. 2006, Grenfell ym. 2011, Fraver ym.
2014, Kreutz ym. 2015). Selkeää kokonaiskuvaa aiheesta ei vielä ole. Yhtenä tutkimuk-
sen rajoitteena on ollut se, että Fennoskandian luonnonmetsien rakennetta on useimmi-
ten tutkittu pieniltä koealoilta (Kuuluvainen&Aakala 2011). Suuri koealamahdollistaisi
metsän sisäisen mahdollisesti monessa mittakaavassa tapahtuvan vaihtelun tutkimisen.
Tämän työn aineistona on suuri (8,8 ha) puustoltaan kartoitettu koeala Värriön luon-
nonpuistossa Itä-Lapissa (60,34°N 25,09° E). Osana laajempaa tutkimushanketta mitat-
tu koeala on tyypillistä vanhaa pohjoisboreaalista kuusimetsää. Pro gradu -työni tavoit-
teena on kuvata puiden kasvutilojen vaihtelua ja puuston spatiaalista rakennetta koealalla
sekä globaalissa että lokaalissa mittakaavassa. Tarkemmat tutkimuskysymykset ovat:
1) Minkä verran metsässä on erikokoista ja -lajista elävää ja kuollutta puuta?
2) Miten elävien puiden kasvutilan määrä vaihtelee globaalisti ja lokaalisti sekä
puun lajin ja koon mukaan?
3) Miten erikokoiset ja -lajiset puut sijoittuvat suhteessa toisiinsa globaalisti ja lo-
kaalisti?
Työn tulokset täydentävät toistaiseksi melko vähäistä tietoa Fennoskandian vanho-
jen pohjoisboreaalisten kuusimetsien rakenteesta. Työ kuvaa tiettävästi ensimmäistä ker-
taa Fennoskandiassa luonnonmetsän puiden kasvutilojen ja puuston lokaalin rakenteen
vaihtelevuutta suurelta koealalta. Tuloksia voidaan soveltaa metsien monimuotoisuuden
huomioon ottavassa talousmetsien hoidossa ja metsien ennallistamisessa.
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2 Aineisto ja menetelmät
2.1 Tutkimusalue
Värriön luonnonpuisto on lähes luonnontilaisena säilynyt alue, jonka luontotyyppeihin
kuuluvat mm. metsät, suot, tunturit, joet ja kurut (Osara 1989, Aakala ym. 2016). Met-
sät ovat pääosin mänty- tai kuusivaltaisia, ja sekapuuna on usein hieskoivua. Alueen
metsiä ei tiettävästi ole ikinä hakattu. Sen sijaan metsäpalot ovat olleet mäntyvaltaisis-
sa metsissä varsin tavallisia siinä, missä osa kuusivaltaisista metsistä on säilynyt satoja
vuosia palamatta (Aakala 2018). Luonnonpuistossa kulkeminen on luvanvaraista muil-
le kuin paikallisille asukkaille. Siksi alueella on tutkimusaseman toiminnan lisäksi vain
vähän ihmisvaikutusta. Kuitenkin alue on poronhoitoaluetta, jolla porot vaikuttavat jä-
kälikköön ja kasvillisuuteen (Susiluoto ym. 2008). Vuosina 1980–2010 alueen keski-
lämpötila oli -0,5 °C ja vuotuinen sademäärä keskimäärin 601 mm (Pirinen ym. 2012:
54–55). Luonnonpuiston kallioperä koostuu pääasiassa gneissikomplekseista (Korsman
ym. 1997).
2.2 Koeala ja mittaukset
Koeala sijaitsee lähellä luonnonpuiston keskiosia Ykkösen (tunturi) lounaispuolella (ku-
va 1). Koeala on mitattu kesinä 2016 ja 2017, joista jälkimmäisenä olin itse mukana
mittaamassa. Koealan muoto vastaa 180 m x 500 m -kokoista suorakulmiota, jonka kul-
masta puuttuu 20 m x 100 m pala. Koeala on perustettu vanhan metsän alueelle, jolla ei
näy merkkejä tulipaloista tai hakkuista. Alueella aiemmin mitatuista kuusista vanhim-
mat olivat yli 300-vuotiaita (Jukko 2010). Koeala on sijoitettu mahdollisimman tasalaa-
tuiselle alueelle. Kuitenkin koealan itäosassa on pienehkö soistunut ja pintavesivaikut-
teinen alue. Tämän alueen vetisessä länsiosassa kasvaa runsaasti mm. pohjanpajua (Salix
lapponum). Alueen itäosassa on rämettä ja pieni nevalaikku.
Koealan metsä on tyypillistä kerrossammal-mustikkatyypin (HMT) kuusikkoa eli
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Kuva 1. (a) Koealan sijainti ja boreaalisen vyöhykkeen osavyöhykkeet Kalelan (1961) ja Ahdin
ym. (1968) mukaan, (b) koealan avoimen aukkoista metsää (kts. myös kansikuva). Vyöhykekartta
on muokattu Walleniuksen (2002) kartasta ja maastokartta on muokattu Maanmittauslaitoksen
maastokarttarasterista 1:50 000 (27.5.2018).
paksusammalkuusikkoa (Cajander 1926). Vallitsevana puulajina on kuusi. Sekapuuna
on runsaasti hieskoivua, jota ei tässä yhteydessä eroteltu mahdollisista rauduskoivuista
(Betula pendula). Vähäisessä määrin kasvaa pihlajaa, raitaa ja mäntyä. Pensaskerrokses-
sa kasvaa lähinnä katajaa (Juniperus communis). Kenttäkerrosta vallitsevat varvut, kuten
mustikka (Vaccinium myrtillus), puolukka (V. vitis-idaea) ja variksenmarja (Empetrum
nigrum). Niukoista ruohoista kasvaa mm. kultapiiskua (Solidago virgaurea), kangas-
maitikkaa (Melampyrum pratense) ja metsätähteä (Trientalis europaea), heinistä mm.
metsälauhaa (Deschampsia flexuosa).
Koealalta mitattiin kaikki yli 1,3 m pitkät puut Field-Map-laitteistolla (Hédl ym.
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2009) ja mittasaksilla. Puista mitattiin sijainti, pituus ja läpimitta rinnankorkeudelta (1,3
m). Ylös merkittiin puulaji ja se, olivatko puut eläviä vai kuolleita. Rakenteen mukaan
ehjät pystypuut eroteltiin katkenneista, kaatuneista ja vinoista. Katkenneista elävistä puis-
ta merkittiin, näkyikö katkennut latvaosa maassa. Puiden pituus mitattiin syntypisteestä
korkeimpaan kohtaan. Mukaan mittauksiin tulivat myös kaatuneet ym. puut, jotka olivat
pystyssä ja ehjinä ollessaan ylittäneet rinnankorkeuden.
Koivutmuodostivat useinmonirunkoisia vesasyntyisiä rykelmiä.Myös kuusella esiin-
tyi toisinaan useampia runkoja. Tästä syystä selvästi samaksi yksilöksi arvioidut rungot




Kuvasin puuston yleistä rakennetta ja elävän ja kuolleen puuston määrää taulukoimal-
la perustiedot puiden lukumääristä, tiheydestä, tilavuudesta, pituudesta ja läpimitasta.
Taulukoin tiedot lajiteltuna samanaikaisesti puun lajin (kuusi, koivu, kaikki lajit) ja elä-
vyyden (elävä, kuollut, kaikki) mukaan. Lisäksi piirsin elävien ja kuolleiden kuusten ja
koivujen läpimittajakaumat. Näihin perusanalyyseihin otin mukaan myös tiedot puiden
sivurungoista siltä osin kuin ne oli mitattu. Muista analyyseistä jätin sivurungot pois.
Koska lähes kaikki koealan puut olivat joko kuusia tai koivuja, keskityin työssä näihin
lajeihin.
Arvioin puiden tilavuudet Laasasenahon (1982) tilavuusyhtälöillä. Ehjille pystypuil-
le laskin tilavuudet käyttämällä mitattua läpimittaa ja pituutta. Muille puille ja sivurun-
goille arvioin pituuden käyttämällä ehjien puiden perusteella sovittamaani Näslundin
pituusmallia (Näslund 1936:43, yhtälö 7), koska runkokäyrän käyttö edellyttää tietoa
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puiden ehjästä pituudesta. Käytin kuusille sovittamaani pituusmallia kuusille ja män-
nyille, koivuille sovittamaani mallia lehtipuille. Jos elävällä puulla oli maassa näkyvä
katkennut latva, laskin sen kuolleiden puiden tilavuuteen.
3.2 Puiden kasvutilan globaali vaihtelu
Tässä määrittelen puun kasvutilan puuta vastaavan Voronoi-monikulmion pinta-alana
(Illian ym. 2008: 46–48). Voronoi-monikulmioita laskettaessa metsän pinta ajatellaan
tasoksi. Taso jaetaan puiden kesken monikulmioihin. Monikulmion muodostaa se kuta-
kin puuta ympäröivä alue, jonka sisällä lähin puu on monikulmion oma puu. Tällöin mo-
nikulmioiden rajat sijoittuvat kohtiin, joista on yhtä pitkä matka kahteen tai useampaan
puuhun. Kasvutila jaetaan siis eräässä mielessä tasan puiden kesken. Puiden Voronoi-
monikulmiot määräytyvät pelkästään puiden sijaintien perusteella. Ne eivät ota huo-
mioon puiden ominaisuuksia, kuten puiden kokoa. Kuitenkin ne ovat yksinkertainen ja
objektiivinen tapa arvioida puiden ympärillä olevan tilan määrää ja puuston paikallista
tiheyttä.
Laskin kasvutilan määrän eläville puille. Kuvasin kasvutilan määrän yleistä vaih-
telua piirtämällä kasvutilojen jakauman. Lisäksi kuvasin kasvutilan määrän vaihtelua
puun läpimitan ja lajin mukaan piirtämällä kasvutilan jakaumat erikseen kuusille ja koi-
vuille läpimittaluokittain. Käytin tasaisia läpimittaluokkia 5 cm välein 25 cm asti ja yhtä
läpimittaluokkaa tätä paksummille puille. Vertailin jakaumia myös taulukoimalla jakau-
mien kvartiilit ja keskiarvon. Koealan ulkopuolisista puista ei ole tietoa, mikä vääristää
reunimmaisia monikulmioita. Siksi jätin kasvutilajakaumista pois mahdollisesti vääris-
tyneet monikulmiot Kenkelin ym. (1989) mukaisesti.
Jakaumien piirtämistä varten arvioin kasvutilajakaumien tiheyden kernel-arviolla
(Illian ym. 2008: 482). Käytin Epanechnikovin kerneliä, jonka leveys perustuu keski-
hajontaan ja kvartiiliväliin (Silverman 1986: 48, yhtälö 3.31). Reunavaikutuksen korja-
sin heijastuskorjauksella (reflection method) (Illian ym. 2008: 482). Saatujen tiheysfunk-
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tioiden arvot eivät lähesty nollaa kasvutilan lähestyessä nollaa. Siitä huolimatta tiheys-
funktiot arvioivat melko hyvin kasvutilajakaumien muotoja ja sopivat siten jakaumien
piirtämiseen.
3.3 Erikokoisten puiden globaali ryhmittyneisyys
Tutkin erikokoisten puiden sijaintien ryhmittyneisyyttä käyttämällä ns. L-funktiota, joka
on ns. K-funktion muunnos (Ripley 1977, Penttinen ym. 1992). Kun puuston tiheys on
휆, niin 휆퐾(푟) kertoo puun keskimääräisen naapurien määrän säteeltä 푟. Puiden ollessa
täysin satunnaisesti sijoittuneita K-funktion odotusarvo on 푟-säteisen ympyrän pinta-ala
휋푟2 (Haase 1995, Mateu ym. 1998). Jos puilla on taipumusta sijaita ryhmittyneesti, funk-
tio saa korkeampia arvoja. Jos puilla on taipumusta jakautua tilaan tasaisesti, funktio saa
matalampia arvoja.
K-funktiosta saadaan helpommin tulkittava L-funktio jakamalla se piillä, ottamalla






Tällöin satunnaisesti sijoittuneella puustolla L-funktion odotusarvo on yksinkertaises-
ti 0 (Illian ym. 2008:217). Jos puilla on taipumusta sijaita ryhmittyneesti, funktio saa
korkeampia arvoja. Jos puilla on taipumusta jakautua tilaan tasaisesti, funktio saa mata-
lampia arvoja.
Tässä tutkin puiden kokoluokittaista taipumusta ryhmittymiseen tai tasaiseen jakau-
tumiseen laskemalla L-funktiot eläville puille läpimittaluokittain. Käytin läpimittaluok-
kia 0–25 cm viiden sentin välein ja yhtä luokkaa tätä suuremmille puille. Puuston ryhmit-
tyneisyyden ja tasaisen jakautuneisuuden tilastollista merkitsevyyttä on mahdollista ar-
vioida vertaamalla havaittua L-funktiota täyden spatiaalisen satunnaisuuden perusteella
simuloituihin L-funktioihin (Penttinen ym. 1992). Kuitenkin koealan suo aiheutti puus-
ton tiheydessä säännönmukaista vaihtelua, joten ei olisi ollut mielekästä verrata tässä
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havaittuja rakenteita spatiaalisesti täysin satunnaisiin simulaatioihin. Yksinkertaisuuden
ja helpon tulkinnan vuoksi en myöskään käyttänyt tiheyden vaihtelun huomioon ottavia
muunnoksia L-funktioista (Baddeley ym. 2000, Getzin ym. 2008).
3.4 Puiden läpimitan ja lajin globaali spatiaalinen autokorrelaatio
Tutkin erikokoisten puiden keskinäistä sijoittumista ja läpimitan spatiaalista autokorre-
laatiota globaalisti käyttämällä ns. variogrammia. Variogrammi ilmaisee kahden pisteen
muuttujan arvojen odotusarvoisen varianssin etäisyysvektorin funktiona. Variogrammi
훾(풉) määritellään yhtälöllä (Kint ym. 2003):
훾(풉) = 1
2
푉 푎푟[푍(풙) −푍(풙 + 풉)],
missä 푉 푎푟 kuvaa varianssia,푍(풙) on muuttujan푍 arvo pisteessä 풙 ja 풉 on etäisyysvek-





[푧(풙푖) − 푧(풙푖 + 풉)]2,
missä 푧(풙푖) on muuttujan 푍 arvo pisteessä 풙푖 ja푁(풉) on etäisyysvektorin 풉 erottamien
pisteiden lukumäärä aineistossa. Laskettaessa aineisto jaetaan etäisyysluokkiin, joille
variogrammin arvot lasketaan. Variogrammi riippuu määritelmällisesti etäisyysvektorin
풉 suunnasta ja suuruudesta. Jos havaitaan, että suunnalla ei ole vaikutusta variogrammin
arvoihin, voidaan laskea suunnasta riippumaton variogrammi (Rossi ym. 1992, Kint ym.
2003).
Spatiaalisen autokorrelaation puuttuessa variogrammin arvot ovat lähellä muuttujan
varianssia (Legendre & Fortin 1989, Kint ym. 2003). Positiivisen autokorrelaation ta-
pauksessa arvot ovat tätä matalampia. Negatiivisen autokorrelaation tapauksessa arvot
ovat suurempia. Tyypillinen tilanne on etäisyyden myötä heikkenevä positiivinen auto-
korrelaatio. Tällöin variogrammin arvot kasvavat etäisyyden myötä tasoittuen lopulta
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lähelle muuttujan varianssia. Illian ym. (2008) esittelevät muita variogrammin arvioin-
titapoja, jotka ottavat huomioon koealan reuna-alueen vaikutuksen. Tässä tapauksessa
reunakorjaus ei olisi juuri muuttanut lopputulosta. Siksi valitsin yksinkertaisemman ja
usein käytetyn reunakorjauksettoman variogrammin (esim. Biondi ym. 1994, Kuuluvai-
nen ym. 1996, Kint ym. 2003).
Tässä laskin variogrammin elävien puiden läpimitalle (senttimetreinä). Tarkistettua-
ni silmämääräisesti, ettei variogrammi riipu suunnasta, laskin suunnasta riippumattoman
variogrammin. Variogrammi kertoo vain puiden läpimitan samankaltaisuudesta tietyllä
etäisyydellä mutta ei sitä, minkä kokoisia puut kyseisellä etäisyydellä ovat. Siksi piirsin
etäisyysluokittain puuparien keskimääräisen keskiläpimitan, keskimääräisen minimilä-
pimitan ja keskimääräisen maksimiläpimitan. Tiukasti ajateltuna puille laskettu vario-
grammi on merkkivariogrammi (mark variogram) (Illian ym. 2008: 341–345). Vastaa-
vasti puuparien läpimitan keskimääräinen keskiarvo, maksimi ja minimi voidaan ajatella
merkkikorrelaatiofunktioina (mark correlation function), joissa testifunktiona on muut-
tujan arvojen keskiarvo, maksimi ja minimi.
Tutkin erilajisten puiden keskinäistä sijoittumista ja puulajin spatiaalista autokorre-
laatiota käyttämällä luokittaisille muuttujille sopivaa ns. merkkiyhteysfunktiota (mark
connection function) isotropisella reunakorjauksella (Illian ym. 2008: 188, 219, 325,
331). Erilajisia puita tutkittaessa merkkiyhteysfunktio 푝푖푗(푟) voidaan tulkita todennäköi-
syydeksi, että otettaessa kaksi etäisyyden 푟 erottamaa puuta puiden lajit ovat 푖 ja 푗. Merk-




, 푟 > 0,
missä osoittaja 푄푖푗(푟) kuvaa todennäköisyyttä, että otettaessa kaksi äärettömän pientä
ympyrää, joiden keskipisteiden etäisyys on 푟, ympyröiltä löytyy lajin 푖 ja 푗 puut. Ni-
mittäjä푄(푟) kuvaa todennäköisyyttä, että vastaavilta ympyröiltä löytyy puu ylipäätänsä.
Spatiaalisen autokorrelaation puuttuessa merkkiyhteysfunktion arvot ovat suhteessa la-
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jien yleisyyteen. Tällöin 푝푖푖(푟) ≡ 푝2푖 ja 푝푖푗(푟) ≡ 2푝푖푝푗 , kun 푖 ≠ 푗, missä 푝푖 ja 푝푗 ovat
lajien 푖 ja 푗 osuudet puista. Lisäksi etäisyyden kasvaessa mahdollisen spatiaalisen riip-
puvuuden oletetaan heikkenevän. Tällöin funktioiden arvot lähestyvät samoja tilallisesti
riippumattomia arvoja, eli lim푟→∞ 푝푖푖(푟) = 푝2푖 ja lim푟→∞ 푝푖푗(푟) = 2푝푖푝푗 , kun 푖 ≠ 푗.
Toisin sanoen merkkiyhteysfunktioilla voidaan arvioida etäisyyskohtaisesti toden-
näköisyydet kullekin puulajin yhdistelmälle (Illian ym. 2008: 331, Pommerening ym.
2011). Jos merkkiyhteysfunktioiden arvot poikkeavat selvästi satunnaistilanteessa odo-
tetuista arvoista ja esimerkiksi lähekkäiset puut ovat odotettua todennäköisemmin sa-
maa lajia, puulajin esiintymisessä voidaan katsoa esiintyvän spatiaalista autokorrelaa-
tiota. Laskin merkkiyhteysfunktion kuusi-kuusipareille, koivu-koivupareille ja kuusi-
koivupareille.
3.5 Puiden koon ja lajin lokaali vaihtelu ja autokorrelaatio
Globaalit autokorrelaation analyysit ilmaisevat autokorrelaation koko koealalta keski-
määrin. Tällöin kuitenkin kadotetaan tieto autokorrelaatiorakenteen paikallisesta vaih-
telusta, jota voi esiintyä varsinkin suurilla koealoilla (Anselin 1995, Boots 2002). Siksi
autokorrelaatiorakennetta kannattaa tarkastella globaalin keskiarvoisen rakenteen lisäksi
sen paikallisen vaihteluvälin kannalta. Tätä paikallista vaihtelua voidaan tutkia ns. pai-
kallisilla autokorrelaatioindekseillä, jotka hajottavat globaalin autokorrelaation lokaa-
leihin osatekijöihinsä. Samalla näillä indekseillä voidaan antaa yleiskuva muuttujan ar-
vojen vaihtelusta koealalla, jolloin niitä voidaan käyttää erilaisten puiden keskinäisen
sijoittumisen lokaaliin tarkastelemiseen.
Tutkin erikokoisten puiden lokaalia keskinäistä sijoittumista ja puiden läpimitan lo-
kaalia autokorrelaatiota käyttämällä kahta paikallista autokorrelaatioindeksiä: paikallis-
ta Gearyn c-indeksiä (Geary 1954, Anselin 1995) ja Getisin ja Ordin G*-indeksiä (Getis
& Ord 1992, Ord & Getis 1995). Laskin indeksit puiden läpimitalle senttimetreinä. Täl-
löin puulle laskettu paikallinen Gearyn c-indeksi kertoo, kuinka samansuuruinen puu on
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suhteessa sen lähellä sijaitseviin puihin. Ajatukseltaan ja laskentatavaltaan se on verratta-
vissa variogrammiin. Se ei kuitenkaan kerro, minkä kokoisia lähekkäiset puut ovat. Sik-
si käytin Getisin ja Ordin G*-indeksiä, joka sopivasti määriteltynä on muuttujan arvon
paikallinen keskiarvo. Tällöin paikallista G*-indeksiä voidaan käyttää yleisesti kuvaa-
maan muuttujan arvojen jakautumista metsässä, ja paikallista c-indeksiä voidaan käyttää
kuvaamaan muuttujan arvojen paikallista vaihtelevuutta.




퐰푖푗(푑)(푧푖 − 푧푗)2, 푖 ≠ 푗,
missä 푐푖(푑) on etäisyydelle 푑 lasketun indeksin arvo puulle 푖 ja 푧푖 ja 푧푗 ovat muuttujan푍
arvot puille 푖 ja 푗. Lisäksi 퐰푖푗(푑) = 1, jos puut 푖 ja 푗 ovat etäisyyden 푑 sisällä toisistaan,
ja 퐰푖푗(푑) = 0 muutoin. Tällä tavoin määritelty indeksi on erotusten neliöiden summa,
jossa summattavia tekijöitä on yhtä monta kuin puulla on naapureita. Tällöin paikallisen
c-indeksin arvo riippuu puiden tiheydestä puun 푖 ympärillä. Tämän vaikutuksen pois-
tamiseksi puulle laskettu indeksin arvo voidaan standardoida keskiarvoiseksi erotuksen
neliöksi jakamalla indeksi puun naapuripuiden lukumäärällä (lukematta puuta itseään
mukaan). Kaava saadaan muotoon:
푐푖(푑) =
∑
푗 퐰푖푗(푑)(푧푖 − 푧푗)
2∑
푗 퐰푖푗(푑)
, 푖 ≠ 푗. (1)







missä 퐺푖*(푑) on etäisyydelle 푑 lasketun indeksin arvo puulle 푖, 퐰(푑) on yllä mainitun
kaltainen matriisi ja 푧푗 on puun 푗 muuttujan 푍 arvo. Nimittäjä ∑푗 푧푗 on vakio, joka
voidaan jättää pois, jotta indeksille saadaan sama yksikkö kuin muuttujalla. Kun vielä
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Satunnaistilanteessa, jossa kaikki muuttujan mitattujen arvojen jakautumistavat mi-
tatuille sijainneille ovat yhtä todennäköisiä, lokaalin G*-indeksin (yhtälö 2) odotusarvo
on muuttujan keskiarvo (Getis & Ord 1992). Vastaavasti lokaalin c-indeksin (yhtälö 1)
odotusarvona on muuttujan varianssi kerrottuna kahdella (Sokal ym. 1998a).
Puulajin osalta kuvasin kuusten ja koivujen keskinäistä sijoittumista ja autokorre-
laatiota lokaalisti käyttämällä puiden lajille laskettuja paikallisia G*-indeksejä. Paikalli-
sia autokorrelaatioindeksejä ei varsinaisesti ole tarkoitettu luokkamuotoisille muuttujil-
le (Boots 2003, Boots 2006). Tämä ei kuitenkaan ole ongelma, koska kaksiluokkaiselle
muuttujalle indeksin arvot voidaan laskea kuten jatkuvallekin muuttujalle (esim. Geary
1954). Tässä laskin indeksit antamalla kuuselle arvon 1 ja koivulle arvon 0 ja jättämäl-
lä muut puulajit pois analyysistä. Tällöin G*-indeksi antaa kuusen (ja samalla koivun)
osuuden kuusista ja koivuista, kun otetaan puu ja siitä tutkitulla säteellä sijaitsevat puut.
Paikallisia autokorrelaatioindeksejä käytetään usein paikallistamaan tilastollisesti mer-
kitseviä autokorrelaatiosaarekkeita (Anselin 1995, Ord & Getis 1995). Kuitenkin tämän
työn tarkoituksena on kuvata koko metsän vaihtelevuutta eikä keskittyä vain merkitse-
västi autokorreloiviin kohtiin, tai siihen, milloin voidaan sanoa esiintyvän lokaalia au-
tokorrelaatiota. Siksi jätin tilastollisen analyysin pois ja käytin paikallisia autokorrelaa-
tioindeksejä eksploratiivisesti kuvaamaan lokaalia vaihtelua puiden muuttujien arvoissa
ja autokorrelaatiorakenteessa (Sokal ym. 1998b). Samantapaisia puiden ominaisuuksia
paikallisesti yhteenvetäviä menetelmiä ovat mm. lähimmän naapurin indeksit (Pomme-
rening 2002, Kint ym. 2003), kilpailuindeksit (Biging & Dobbertin 1992, Canham ym.
2006) ja spatiaaliset kriging-menetelmät (Oliver & Webster 1990, Cressie 1993, Biondi
ym. 1994).
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Käytännössä paikallisia autokorrelaatioindeksejä voi käyttää kuvaamaan muuttujan
arvon vaihtelua koealalla helposti hahmotettavina paikallisina keskiarvoina (G*-indeksi)
tai muuttujan arvon paikallisen vaihtelevuuden kuvaajina (c-indeksi). Samalla voidaan
vertailla eri alueiden vaikutusta puuston globaaliin rakenteeseen. Indeksien arvoja voi-
daan myös verrata odotusarvoonsa muistaen kuitenkin, että täysin satunnaisessakin ti-
lanteessa indeksien arvoissa on vaihtelua (Getis & Ord 1992, Anselin 1995). Läpimitan
c-indeksin odotusarvoa matalammat arvot kertovat alueen vaikuttavan keskimäärin po-
sitiivisesti globaaliin autokorrelaatioon. Vastaavasti odotusarvoa korkeammat arvot ker-
tovat alueen vaikuttavan autokorrelaatioon negatiivisesti. Läpimitan matalat tai korkeat
G*-indeksin arvot kertovat läpimitan alueellisesta pienuudesta tai suuruudesta ja taipu-
muksesta positiiviseen autokorrelaatioon. Vastaavasti korkeat tai matalat puulajin G*-
indeksin arvot kertovat lokaalista taipumuksesta lajinsisäiseen ryhmittymiseen ja posi-
tiiviseen autokorrelaatioon.
Paikallisten autokorrelaatioindeksien arvot riippuvat siitä, miten puiden naapuripuut
määritellään matriisilla w (Getis & Aldstadt 2004). Paikallisilla autokorrelaatioindek-
seillä voidaan arvioida lokaalin autokorrelaatiorakenteen suhdetta globaaliin autokorre-
laatiorakenteeseen etäisyyskohtaisesti (Anselin 1995, Sokal ym. 1998b). Siksi valitsin
indeksien laskemiseen käytettävät etäisyydet tarkasteltuani läpimitan variogrammia ja
puulajin merkkiyhteysfunktioita. Molemmat osoittivat autokorrelaatiota selvimmin noin
5 metriin asti ja heikommin aina tutkittuun 50 metriin asti. Siksi laskin indeksit etäi-
syyksille 2,5 m ja 10 m selittämään voimakasta lyhyen matkan ja heikompaa pidemmän
matkan autokorrelaatiota. Lisäksi arvioin näiden etäisyyksien olevan puille ekologisesti
mielenkiintoisia toisaalta puun välittömän lähiympäristön ja toisaalta vähän suuremman
mutta yhä puulle merkityksellisen mittakaavan kannalta (vrt. esim. Doležal ym. 2006,
Fraver ym. 2014). Jätin indeksien arvot laskematta puille, joilla ei ollut käytetyllä etäi-
syydellä naapuripuita.
Siinä, missä variogrammi ja merkkiyhteysfunktiot arvioivat autokorrelaatiota kapea
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etäisyysikkuna kerrallaan (Kint ym. 2003), käyttämässäni muodossa lokaalit autokorre-
laatioindeksit keskiarvottavat puiden ja niiden naapuripuiden ominaisuudet koko käyte-
tyltä etäisyydeltä (Getis & Ord 1992, Anselin 1995). Valitsin nämä muodot, koska ne
ovat helppoja tulkita ja kuvaavat selkeästi puuston yleistä lokaalia vaihtelua. Indeksit on
mahdollista laskea myös kapealle etäisyysikkunalle, jolloin niillä voi tutkia tarkemmin
juuri tietyllä etäisyydellä toisistaan sijaitsevia puita.
Piirsin autokorrelaatioindeksien arvot värittämällä puita vastaavat Voronoi-monikul-
miot indeksin arvonmukaan. Näin pystyin esittämään indeksien arvot suurilla ja selkeillä
mutta päällekkäin menemättömillä väripinnoilla. Lisäksi väritin Voronoi-monikulmiot
puun läpimitan ja lajin mukaan täydentämään erikokoisten ja -lajisten puiden sijoittumi-
sen kuvausta.
3.6 Puiden kasvutilan lokaali vaihtelu
Kuvasin puiden kasvutilan paikallista vaihtelua koealalla laskemalla ja piirtämällä pai-
kalliset G*-indeksit kasvutilalle. Arvioin tällä tavalla paikallista keskimääräistä kasvu-
tilan määrää ja vaihtelua metsän tiheydessä. Toisaalta arvioin puiden koon ja lajin yh-
teyttä niiden kasvutilaan lokaalissa mittakaavassa vertailemalla puiden kasvutilan, läpi-
mitan ja lajin paikallisia G*-indeksejä keskenään. Laskin puiden kasvutilan G*-indeksit
etäisyydelle 10 metriä, joka on vertailukelpoinen laskemieni läpimitan- ja puulajin G*-
indeksien kanssa ja jonka arvioin puiden vuorovaikutusten ja metsän tiheyden kannalta
merkitykselliseksi etäisyydeksi (vrt. esim. Doležal ym. 2006, Fraver ym. 2014).
3.7 Käytetyt ohjelmistot ja virhehavainnot
Tein analyysit käyttämällä R-ohjelmistoa (versio 3.4.3) ja sen spatstat-, spdep- ja lmfor-
paketteja (versiot 1.54.0, 0.7.4 ja 1.2 vastaavasti). Voronoi-monikulmioita esittävät kartat
piirsin ArcMapin versiolla 10.3.1. Aineistoon oli jäänyt joitakin selvästi vääriä, epävar-
moja tai puuttuvia mittauksia. Jätin nämä mittaukset pois kyseisiä mittauksia koskevista
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analyyseistä. Tämä voi vaikuttaa lievästi tuloksiin, mutta pois jätettyjä arvoja oli niin
vähän, että niiden merkitys suuressa aineistossa on pieni.
4 Tulokset
4.1 Puuston yleisrakenne
Koealalla oli yhteensä 5766 puuta, joista 4884 oli eläviä ja 882 kuolleita. Sivurungot
mukaan luettuna runkoja oli 6722, joista eläviä oli 5820 ja kuolleita 902 (taulukko 1).
Ehdoton valtapuu oli kuusi, ja koivua oli myös runsaasti. Raitaa, mäntyä ja pihlajaa oli
vähän (4, 12 ja 14 kpl vastaavasti), mutta niistäkin esiintyi sekä pieniä että täysikasvuisia
yksilöitä, eläviä ja kuolleita. Elävän puun tilavuus oli 105,5 kuutiota ja kuolleen puun
tilavuus 26,3 kuutiota hehtaarilla. Metsä oli harva: eläviä runkoja oli 661 hehtaarilla
ja kuolleita 103 hehtaarilla. Pisin kuusi ylsi 26,2 metrin pituuteen ja paksuin 61 cm
läpimittaan. Pisin koivu oli 19,1 m pitkä ja paksuin 38,6 cm paksu rinnankorkeudelta.
Elävien kuusten läpimittajakauma oli melko tasaisesti laskeva (kuva 2), vaikkakin lä-
pimittaluokissa välillä 5,0–22,5 cm oli kaikissa melkein yhtä paljon puita. Läpimitaltaan
alle 5 cm paksuja puita oli erityisen runsaasti. Kuolleiden kuusten kokojakauma oli hy-
vin samanlainen, mutta eläviin puihin verrattuna alle 5 cm kuolleita puita oli vähemmän
ja 22,5–37,5 cm kuolleita puita enemmän.
Elävien koivujen kokojakauma oli kaksihuippuinen. Aivan pieniä, läpimitaltaan alle
2,5 cm, puita oli kaikkein runsaimmin ja toinen läpimittahuippu oli 12,5–15,0 cm koh-
dalla. Varsinkin pienimmistä koivuista huomattava osa oli arvioitu kasvullisesti synty-
neiksi. Myös koivuilla kuolleiden puiden kokojakauma muistutti elävien puiden jakau-
maa, mutta pienimpiä läpimittaluokkia oli kuolleissa puissa hyvin vähän ja keskikokoisia
10–20 cm kuolleita puita hiukan enemmän.
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Taulukko 1. Koealan puustotunnukset (sivurungot mukaan luettuna).
Kuuset Koivut Kaikki
elävät kuolleet kaikki elävät kuolleet kaikki elävät kuolleet kaikki
lukumäärä 4358 696 5054 1438 195 1633 5820 902 6722
runkoja hehtaarilla 495 79 574 163 22 186 661 103 764
osuus lukumäärästä (%) 64,8 10,4 75,2 21,4 2,9 24,3 86,6 13,4 100,0
pohjapinta-ala (m2/ha) 13,6 3,3 16,9 1,5 0,4 1,9 15,2 3,7 18,9
osuus pohjapinta-alasta (%) 71,9 17,5 89,4 8,1 2,0 10,1 80,4 19,6 100,0
tilavuus (m3/ha) 96,5 23,8 120,3 8,5 2,3 10,8 105,5 26,3 131,8
osuus tilavuudesta (%) 73,2 18,0 91,3 6,4 1,8 8,2 80,1 19,9 100,0
keskiläpimitta (cm) 15,4 20,3 16,1 7,7 13,1 8,3 13,5 18,6 14,2
suurin läpimitta (cm) 61,0 51,1 61,0 38,6 32,0 38,6 61,0 51,1 61,0
läpimitan variaatiokerroin 0,69 0,55 0,67 1,00 0,53 0,94 0,78 0,58 0,76
keskipituus (m) 9,9 3,3 8,9 7,2 1,4 6,1 9,4 2,9 8,4
suurin pituus (m) 26,2 22,0 26,2 19,1 16,2 19,1 26,2 22,0 26,2





























































Kuva 2. Elävien ja kuolleiden kuusten ja koivujen läpimittajakaumat. Elävillä puilla kasvullisesti






















Kuva 3. Elävien puiden kasvutilojen jakauma. Kasvutilat on laskettu kunkin puun runkoa vas-
taavan Voronoi-monikulmion pinta-alana.
4.2 Puiden kasvutilan globaali vaihtelu
Puilla oli keskimäärin 17,5 neliömetriä kasvutilaa (mediaani 14,3 m2). Kasvutilan määrä
vaihteli voimakkaasti: välillä 0,18–111 m2 (kuva 3, taulukko 2). Metsän yleisilme oli
avoin, ja puiden kasvutilojen koon vaihtelun perusteella metsässä vaihtelivat tiheämmät
ja avoimet, hyvinkin avoimet alueet. Puiden kasvutilojen jakauma oli oikealle vino, ja sen
huippu oli välillä 5–10 neliömetriä. Jos kasvutila olisi jakautunut tasan puiden välille,
sitä olisi ollut 18,0 neliömetriä kullekin. Jos kasvutilat ajattelee paikallisena tiheytenä
(puu/kasvutila), vaihteluväli vastaa tiheyksiä 90–55 000 puuta/ha ja jakauman huippu
on kohdassa 1 000–2 000 puuta/ha.
Kasvutilan määrä vaihteli selvästi puun läpimittaluokan ja puulajin mukaan (kuva
4). Keskimäärin puiden kasvutilat kasvoivat läpimittaluokan kasvaessa, noin kaksinker-
taiseksi pienimmästä läpimittaluokasta suurimpaan (taulukko 2). Kuitenkin läpimitta-
luokan 0–5 cm puilla oli jossain määrin suurempia kasvutiloja kuin seuraavaksi suu-
remmalla läpimittaluokalla. Koivuilla oli läpimittaluokasta riippuen keskimäärin 5–10
neliömetriä enemmän kasvutilaa kuin kuusilla.
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Taulukko 2. Puiden kasvutilan kvartiilit ja aritmeettinen keskiarvo läpimittaluokittain kuusille ja
koivuille. Puiden kasvutila on laskettu puuta vastaavan Voronoi-monikulmion pinta-alana.
Kuuset Koivut
kvantiili (%) kvantiili (%)
lpm (cm) 0 25 50 75 100 keskiarvo 0 25 50 75 100 keskiarvo
0–5 0,2 5,0 9,4 16,5 66,7 12,3 0,7 10,5 17,0 25,4 58,9 18,6
5–10 0,3 5,1 9,1 15,2 91,2 11,6 2,2 8,0 15,2 22,5 49,4 16,6
10–15 0,8 6,2 11,0 18,7 61,0 13,8 1,5 9,8 17,9 28,3 75,7 21,0
15–20 0,4 8,0 13,7 21,0 63,3 16,1 2,8 12,8 19,5 27,7 58,6 21,5
20–25 1,2 10,7 17,5 25,6 105,5 19,6 2,4 17,0 28,0 39,5 78,9 29,1
25–61 0,4 15,2 23,5 33,4 110,9 26,2 8,9 20,4 36,5 47,3 81,8 36,6
kaikki 0,2 7,2 13,5 23,0 110,9 16,8 0,7 10,5 18,6 28,2 81,8 21,1








































Kuva 4. Elävien puiden kasvutilojen jakaumat tiheyssovituksena läpimittaluokittain, (a) kuusille,
(b) koivuille. Kasvutilat on laskettu kunkin puun runkoa vastaavan Voronoi-monikulmion pinta-
alana. Tiheyssovitus kuvaa puiden kasvutilojen kokojen runsaussuhteita. Kunkin käyrän ja x-
akselin väliin jäävän alueen pinta-ala on 1.
4.3 Erikokoisten puiden globaali ryhmittyneisyys
Pienet puut sijaitsivat selvästi suuria puita ryhmittyneemmin kaikilla tutkituilla etäisyyk-
sillä (kuva 5). Taipumus ryhmittyneisyyteen väheni läpimittaluokan kasvaessa. Toisek-
si pienin kokoluokka oli pienintä kokoluokkaa ryhmittyneempi noin 18 metrin jälkeen.
Kokoluokkien 15–20 cm ja 20–25 cm puut olivat melkein yhtä ryhmittyneitä. Lähes
kaikkien kokoluokkien puilla oli taipumusta ryhmittyneisyyteen, mutta suurimman ko-
koluokan puilla oli taipumusta tasaväliseen jakautumiseen puiden välisiin noin 15 m
etäisyyksiin asti.
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Kuva 5. Elävien puiden L-funktiot läpimittaluokittain. Nollaa suuremmat arvot kertovat koko-
luokan puiden taipumuksesta ryhmittyneeseen sijoittumiseen, nollaa pienempää arvot kertovat
taipumuksesta jakautua tilaan tasaisesti.
4.4 Puiden läpimitan ja lajin globaali spatiaalinen autokorrelaatio
Läpimitan variogrammi nousi voimakkaasti noin etäisyyksillä 0–5 m (kuva 6a). Tämän
jälkeen variogrammi tasoittui tasaisen hitaasti koko tutkitun 50 m matkan, ja arvot pää-
tyivät lopulta melko lähelle odotusarvoa. Puiden läpimitta oli siis spatiaalisesti auto-
korreloitunut. Autokorrelaatio oli voimakkainta lyhyillä etäisyyksillä ja heikkoa pitkillä
etäisyyksillä.
Lähekkäiset puut olivat läpimitaltaan keskimääräistä pienempiä (kuva 6b). Kun tar-
kasteltiin puupareja, joissa rungot kasvoivat alle 25 cm päässä toisistaan (85 kpl), puu-
parien keskiläpimitan keskiarvo oli 6,5 cm. Kaikkien elävien puiden keskiläpimitta oli
15,1 cm (sivurungot poisluettuna). Keskiläpimittakuvaaja nousi variogrammin tapaan
jyrkästi noin ensimmäisen 5 metrin matkalla tasoittuen sen jälkeen melko lähelle odo-
tusarvoaan noin 10 metrin jälkeen.
Lähekkäiset puut olivat todennäköisemmin samaa lajia kuin kaukana toisistaan kas-
vavat puut (kuva 7). Ilmiö oli voimakkaimmillaan noin 5m etäisyydelle asti, mutta jatkui
heikentyen 50 m etäisyyksiin asti. Kaikkein lyhimmillä etäisyyksillä saman lajin pareja
oli eniten kuusissa siinä missä koivujen osuus kasvoi ensimmäisen kahden metrin mat-
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Kuva 6. (a) Puiden läpimitan (cm) variogrammi (yhtenäinen viiva) ja varianssi (pisteviiva), (b)
keskimääräinen puuparien keskiläpimitta, kun metsän puut lajitellaan puupareihin niiden välisen
etäisyydenmukaan (musta yhtenäinen viiva). Lisäksi puiden läpimitan keskiarvo (musta pistevii-
va), sekä puuparien keskimääräinen pienemmän ja suuremman puun läpimitta (sininen ja oranssi
viiva).
kalla. Tosin aineiston keruussa lähekkäiset koivunrungot tulkittiin useammin vesasyn-
tyisiksi, jolloin lähekkäisiä koivunrunkopareja oli todellisuudessa enemmän kuin, mil-
tä merkkiyhteysfunktioiden perusteella vaikuttaa. Kahden alle 25 cm päässä toisistaan
kasvavan puun todennäköisyys olla eri lajia oli 12 %. Pidemmillä, 20–50 metrin etäi-
syyksillä vastaava todennäköisyys oli 23–25 % ja satunnaisesti valituilla puilla 26 %.














Kuva 7. Puulajien merkkiyhteysfunktiot 푝 (yhtenäiset viivat) ja niiden odotusarvot (pisteviivat).
Sinisellä 푝kuusi, kuusi, vihreällä 푝koivu,koivu ja mustalla 푝kuusi,koivu. Merkkiyhteysfunktiot voidaan
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Kuva 8. (a) Läpimittaluokittain ja (b) puulajeittain väritetyt Voronoi-monikulmiot, sekä koealan
suon suurpiirteinen sijainti (oranssilla).
4.5 Puiden koon ja lajin lokaali vaihtelu ja autokorrelaatio
Lokaalisti erikokoisten puiden sijoittuminen oli vaihtelevaa sekä suuressa että pienes-
sä mittakaavassa (kuvat 8a ja 9). Koealan suoalue ja sen lähiympäristö itään–koilliseen
päin erottui laajana keskimääräistä pienempien puiden keskittymänä, joka variogram-
missa näkyi läpimitan pitkän välimatkan autokorrelaationa. Koealan lounaisosassa oli
pienialainen, mutta erityisen selkeä pienten puiden keskittymä. Näiden alueiden ulko-
puolella puiden läpimitat olivat vaihtelevampia. Vaihtelevankokoisia ja epäselvästi ra-
jautuvia alueita, joilla puut olivat suhteellisen samankokoisia, oli esimerkiksi koealan
luoteis- ja etelä-keskiosissa. Läpimitaltaan voimakkaammin vaihtelevia alueita oli esi-
merkiksi koealan lounaisosassa. Lähekkäisistä, alle 2,5 metrin sisällä toisistaan kasva-
vista puista, läpimitan lyhyen matkan autokorrelaatiota selittäviä suhteellisen samanko-
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Kuva 9. Läpimitan (cm) paikalliset Gearyn c-indeksit (yhtälö 1) ja paikalliset Getisin ja Ordin
G*-indeksit (yhtälö 2) etäisyyksille 2,5 m ja 10 m laskettuna. Paikallisen c-indeksin arvo kertoo,
kuinka paljon puun läpimitta poikkeaa ympäröivien puiden läpimitasta käytetyllä säteellä. Pai-
kallisen G*-indeksin arvo on puiden läpimitan keskiarvo käytetyllä säteellä. Luokkaan ”ei las-
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Kuva 10. Puulajin paikalliset Getisin ja Ordin G*-indeksit (yhtälö 2) laskettuna etäisyyksille
2,5 m ja 10 m. Indeksin arvo kertoo kuusen osuuden puusta käytetyllä etäisyydellä sijaitsevista
kuusista ja koivuista. Luokkaan ”ei laskettu” kuuluvat puut, joilla ei ole käytetyllä etäisyydellä
naapuripuita, muunlajiset puut kuin kuuset ja koivut sekä yksi lajiltaan epävarma puu.
Myös kuusten ja koivujen keskinäisessä sijoittumisessa oli sekä suuren että pienen
mittakaavan vaihtelua (kuvat 8b ja 10). Suoalue erottui laajana runsaskoivuisena aluee-
na, ja koealan itäosa suosta itään oli melkein puhdasta kuusikkoa. Nämä alueet näkyivät
puulajin pitkän matkan autokorrelaationa merkkiyhteysfunktioissa. Muualla koealalla
kuuset ja koivut kasvoivat sekoittuneemmin. Lähekkäisiä 2,5 metrin sisällä toisistaan
kasvavia koivuja oli siellä täällä koealalla pareittain tai pieninä ryhminä. Lähinnä koea-
lan lounaisosan taimikossa ja suolla lähekkäisiä koivunrunkoja oli enemmän ja suurem-
pina ryhminä. Nämä koivunrunkoparit näkyivät merkkiyhteysfunktioissa lyhyen matkan
autokorrelaationa. Tässä selvästi samaan yksilöön kuuluvat koivunrungot analysoitiin
yhtenä yksilönä, jolloin todellisuudessa lähekkäisiä koivunrunkoja oli vielä enemmän.
Toisaalta osa erillisinäkin mitatuista rungoista saattoi kuulua samaan yksilöön. Lähek-
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käisiä kuusipareja oli runsaasti koko koealalla, vaikka niiden määrä vaihteli alueittain.
Erityisesti niitä oli heti suon itä-koillispuolella.
Lokaalien autokorrelaatioindeksien keskiarvot osuivat huomattavan lähelle indek-
sien odotusarvoja. Läpimitan G*(2,5)- ja G*(10)-indeksien keskiarvot (15,1 ja 15,0 vas-
taavasti) eivät poikenneet indeksin odotusarvosta (15,1), vaikka globaalien analyysien
perusteella lähekkäiset puut olivat keskimääräistä pienempiä. Tämä on yhteydessä eri-
kokoisten puiden havaittuihin keskimääräisiin kasvutiloihin: tiheillä alueilla puut olivat
keskimäärin pienempiä kuin avoimilla. Kun tiheillä kohdilla samaan indeksin arvoon
keskiarvotetaan useampi puupari kuin avoimilla kohdilla, pienten puiden parit saavat vä-
hemmän painoarvoa kuin suurten puiden parit. Samoin läpimitan c-indeksit saivat usein
matalimmat arvonsa tiheillä kohdilla, kuten suolla ja koealan lounaisosan taimikossa.
Kuitenkin c(2,5)- ja c(10)-indeksien keskiarvot (137 ja 190 vastaavasti) olivat odotusar-
voa (220) matalammat, mikä sopii variogrammin ilmaisemaan etäisyyden myötä heik-
kenevään läpimitan autokorrelaatioon. Vaikka puulajin G*-indeksit saivat melko paljon
matalia ja korkeita arvoja samanlajisten puiden ryhmittymisestä johtuen, myöskään puu-
lajin G*(2,5)- ja G*(10)-indeksien keskiarvot (0,85 ja 0,85) eivät poikenneet indeksien
odotusarvosta (0,85).
4.6 Puiden kasvutilan lokaali vaihtelu
Puiden kasvutilassa oli suuren ja pienen mittakaavan vaihtelua (kuva 11). Suoalue ym-
päristöineen oli puustoltaan huomattavan tiheä, ja koealan pohjois-keskiosassa oli erityi-
sen laaja melko avoin alue. Muualla koealalla tiheämmät ja avoimemmat kohdat vaihte-
livat pienimuotoisemmin. Kasvutilan yhteys puiden läpimittaan oli huomattavan selkeä.
Verrattaessa kasvutilan ja läpimitan G*(10)-indeksikuvaajia nähdään, että lähes koko
koealalla avoimilla alueilla puut olivat keskimääräistä suurempia ja tiheillä pienempiä.
Puiden kasvutilan ja lajin yhteys oli myös selkeä, kuten käy ilmi vertailtaessa kas-
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Kuva 11. Kasvutilan paikalliset G*(10)-indeksit (yhtälö 2). Indeksit ilmaisevat puiden kasvutilan
paikallisen keskiarvon, kun mukaan otetaan puu ja sen naapuripuut 10 metrin säteellä.
läpimitan yhteys. Avoimilla alueilla oli monesti runsaammin koivua, esimerkiksi suon
lounaispuolella. Toisaalta avoimillakaan alueilla koivu ei aina ollut erityisen runsas, ku-
ten koealan keski-pohjoisosan laajalla avoalueella. Poikkeuksena koivujen suuriin kas-
vutiloihin esiintyi suoalue ja koealan lounaisosan taimikko, joissa tiheys oli suuri mut-
ta koivua oli runsaasti. Kuitenkin nämä olivat samalla erityisen pienten puiden alueita,
jolloin puilla oli käytettävissään enemmän tilaa kuin pelkkä tiheys antaisi odottaa.
5 Tulosten tarkastelu
5.1 Puuston yleisrakenne
Koealan puusto oli harvaa, aukkoista ja tiheydeltään vaihtelevaa, mikä on tyypillistä van-
hoille pohjoisboreaalisille kuusimetsille (McCarthy 2001, Caron ym. 2009). Puilla oli
keskimäärin 17,5 neliömetriä kasvutilaa, ja kasvutilan määrä vaihteli välillä 0,18–111
m2. Elävän ja kuolleen puuston tiheys, tilavuus ja pohjapinta-ala (taulukko 1) osuivat ai-
empien Fennoskandian vanhoista pohjoisboreaalisista kuusikoista saatujen tutkimustu-
losten vaihteluvälille (esim. Norokorpi 1979: taulukko 3, Linder ym. 1997, Doležal ym.
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2006, Aakala ym. 2009, Ylläsjärvi & Kuuluvainen 2009). Puusto koostui erikokoisista
puista ja lahoa puuta oli suhteellisen runsaasti suhteessa puuston kokonaismäärään, mi-
kä on vanhoille metsille tyypillistä (Lakari 1920, Siitonen 2001, Shorohova ym. 2011).
Valtapuuna oli kuusi, sekapuuna oli melko runsaasti koivua ja pienessä määrin esiintyi
mäntyä, pihlajaa ja raitaa. Puulajikoostumus oli siis näille metsille tyypillinen (Kubin
1981, Fraver ym. 2008, Ylläsjärvi & Kuuluvainen 2009). Haapaa voi myös esiintyä vas-
taavissa metsissä, mutta vähän (Kubin 1981, Doležal ym. 2006).
Elävien kuusten läpimittajakauma (kuva 2) muistutti ns. käänteistä sigmoidia (Goff
&West 1975, Lorimer & Frelich 1984, Fraver ym. 2008), eli jakauma laski pienistä puis-
ta suuriin puihin melko tasaisesti lukuunottamatta hitaampaa laskua keskikokoisten pui-
den kohdalla. Tällainen jakauma voi syntyä, kun keskikokoisten puiden kuolleisuus on
pienempää kuin pienillä ja suurilla puilla johtuen esimerkiksi pienempien puiden hei-
kommasta kilpailuasemasta ja suurten puiden ikääntymisestä. Esimerkiksi Fraver ym.
(2008) ja tämän työn kanssa samalla alueella Kreutz ym. (2015) havaitsivat käänteisen
sigmoidin muotoisia kokojakaumia vanhoissa pohjoisboreaalisissa kuusikoissa. Lisäksi
Fraver ym. (2008) havaitsivat kuolleisuuden olevan pienempää keskikokoisilla kuusilla
kuin pienillä tai suurilla kuusilla. Toisaalta myös tasaisemmin laskevia kuusen kokoja-
kaumia on havaittu, ja metsän luontainen dynamiikan vaihtelu luo vaihtelua koealojen
puuston kokojakaumiin (Linder ym. 1997, Lilja ym. 2006, Aakala ym. 2009).
Elävillä koivuilla huomattava osa varsinkin pienimmistä rungoista oli arvioitu kas-
vullisesti syntyneeksi. Tämä sopii käsitykseen, että koivulla kasvullisen lisääntymisen
merkitys on suuri näissä metsissä (Heikinheimo 1922:40, Mikola 1942). Kasvullisesti
syntyneiksi arvioitiin vain selvimmin toisen rungon kanssa samaan yksilöön kuuluvat
puut. Siksi todellinen kasvullisesti syntyneiden runkojen määrä on todennäköisesti vielä
suurempi.
Elävien koivujen kokojakauma oli kaksihuippuinen: eniten oli aivan pienimpiä ja toi-
saalta keskikokoisia koivuja. Jos pienempiä puita on aiemminkin ollut runsaasti, ne eivät
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pääosin vaikuta saavuttaneen suurempia läpimittaluokkia. Myös Kreutz ym. (2015) ha-
vaitsivat samalla alueella pienten koivujen vähäisyyttä. He selittivät tilannetta toisaalta
koivun luontaisella vähenemisellä sukkession edetessä ja toisaalta alueen porolaidun-
nuksella. Jos porot estävät puiden uudistumista, vanhat puut voivat todennäköisesti tuot-
taa lisää vesoja niin kauan kuin ovat hengissä. Porolaidunnus todennäköisesti kohdis-
tuu koivujen lisäksi muihinkin puulajeihin vaikuttaen niiden määrään metsässä. Lisäksi
tasaisemminkin laskevia koivun kokojakaumia on havaittu vastaavissa metsissä (Hof-
gaard 1993a, Linder ym. 1997, Lilja ym. 2006, Aakala ym. 2009). Myös tunturimitta-
rien (Epirrita autumnata) runsas esiintyminen alueella vuosina 1965–1966 vahingoitti
koivuja (Pulliainen 1976).
Sekä kuusilla että koivuilla lahojen puiden jakauma muistutti elävien puiden jakau-
maa (kuva 2), mutta pienimpiä lahopuita oli vähemmän. Tätä voi selittää pienimmän la-
hopuun nopeampi maatuminen (Mäkinen ym. 2006, Vávřová ym. 2009) ja näkyvistä ka-
toaminen sammalikon alle. Eläviin puihin suhteutettuna keskikokoisia kuolleita kuusia
oli hiukan vähemmän ja suuria kuolleita kuusia hiukan enemmän. Tämä voi kertoa kes-
kikokoisten puiden pienemmästä kuolleisuudesta ja selittää siten käänteisen sigmoidin
muotoista läpimittajakaumaa (Fraver ym. 2008). Erot elävien ja kuolleiden puiden ja-
kaumissa olivat kuitenkin pieniä.
5.2 Puuston globaali läpimittaluokittainen rakenne
Erikokoisten puiden kasvutilassa ja keskinäisessä sijoittumisessa erottui kolme globaa-
lia trendiä: 1) puiden keskimääräinen kasvutila kasvoi puiden läpimittaluokan kasvaes-
sa, 2) pienemmät puut olivat jakautuneet koealalle suuria puita epätasaisemmin ja ryh-
mittyneemmin, 3) puiden läpimitta oli positiivisesti spatiaalisesti autokorreloitunut, ja
lähekkäiset puut olivat keskimääräistä pienempiä. Nämä trendit ovat yhteydessä toisiin-
sa. Puiden kasvutilojen kasvaminen puiden läpimitan kasvaessa näkyi siinä, että tiheillä
alueilla puut olivat keskimäärin pieniä ja avoimilla alueilla keskimäärin suuria. Pienten
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puiden tihentymät näkyivät pienten puiden ryhmittyneisyytenä, ja suurten puiden kas-
vaminen kaukana muista puista näkyi niiden tasaisena sijoittumisena. Toisaalta lähek-
käisten puiden pienuus näkyi puiden läpimitan positiivisena autokorrelaationa.
Koealan pienet puut sijaitsivat ryhmittyneesti (kuva 5), ja vastaavaa ryhmittyneisyyt-
tä on havaittu aiemmissakin tutkimuksissa (Doležal ym. 2006, Grenfell ym. 2011, Kreutz
ym. 2015). Ryhmittyneisyyttä voi selittää esimerkiksi sopivien uudistumisalustojen pai-
kallisuus, kasvullinen lisääntyminen ja tässä työssä myös koealalla sijainnut suo. Fen-
noskandian vanhoissa pohjoisboreaalisissa kuusimetsissä taimettumisen tiedetään pai-
nottuvan tietyille suotuisille kasvualustoille, kuten lahopuulle, tuulenkaatojen juuripaa-
kuille ja niiden alta paljastuneelle mineraalimaalle (Heikinheimo 1922: 42, Hofgaard
1993a, Grenfell ym. 2011). Pienten puiden ryhmittyneisyyttä onkin selitetty puiden ti-
heällä uudistumisella näillä pienialaisilla taimettumisalustoilla (Kreutz ym. 2015). Ylei-
sestikin eri metsänkohtien suotuisuus uudistumisen kannalta todennäköisesti vaihtelee,
mikä tekee uudistumisesta epätasaisempaa. Tähän voisi vaikuttaa esimerkiksi vaihte-
lu toisten puiden ja metsänpohjan kasvillisuuden aiheuttamassa kilpailupaineessa (Hof-
gaard 1993a, Doležal ym. 2006, Fraver ym. 2014). Toisaalta siemensadekin on todennä-
köisesti epätasaista (Houle 1992), ja kasvullisesti syntyneet rungot sijaitsevat lähtökoh-
taisesti toisten puiden lähellä, mikä edelleen tekee uudistumisesta epätasaisempaa.
Tässä työssä selvimmin samaan yksilöön kuuluvat rungot mitattiin yhtenä puuna.
Siksi varsinkin pienten koivujen osalta rungot sijaitsivat todellisuudessa vielä ryhmit-
tyneemmin kuin, miltä L-funktioiden perusteella näyttää. Osa erillisinäkin mitatuista
lähekkäisistä rungoista oli todennäköisesti kasvullisesti syntyneitä. Tällaisten runkojen
osalta kasvullinen lisääntyminen selittäisi havaittua puuston ryhmittyneisyyttä. Esimer-
kiksi koealan lounaisosassa sijainnut pienten koivujen tihentymä oli todennäköisesti kas-
vullisesti syntynyt (kuvat 9, 10 ja 11). Osaa pienten puiden ryhmittyneisyydestä selitti
koealan suoalue ja sen ympäristö, missä kasvoi tiheästi keskimääräistä pienempiä pui-
ta. Tällä alueella kasvoi erityisen paljon 5–10 cm paksuja puita, mikä näkyi vastaavan
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L-funktion nousuna koko tutkitulla etäisyydellä (kuva 5).
Puiden läpimittaluokan kasvaessa puiden kasvutilan määrä keskimäärin kasvoi ja
puiden ryhmittyneisyys väheni (kuvat 4 ja 5). Myös Doležal ym. (2006) ja Kreutz ym.
(2015) havaitsivat suurten puiden sijoittumisen olevan pienten puiden sijoittumista ta-
saisempaa eri-ikäisissä vanhoissa pohjoisboreaalisissa kuusimetsissä. Ilmiötä voi selit-
tää puiden välisen kilpailun vaikutus puiden kuolleisuuteen ja kasvunopeuteen. Tihei-
den tasaikäisten metsien kasvaessa tapahtuu tiheysperäistä kuolleisuutta, jolloin puiden
runkojen ympärille vapautuu tilaa ja puiden sijoittuminen muuttuu säännöllisemmäk-
si (Kenkel ym. 1997, Uria-Diez & Pommerening 2017). Sen sijaan Fennoskandian van-
hoissa pohjoisboreaalisissa kuusikoissa tiheysperäisen kuolleisuudenmerkitys on toden-
näköisesti metsän avoimuuden vuoksi pienempi. Esimerkiksi Lännenpään ym. (2015)
tutkimuksessa selvästi kilpailussa kuolleita puita oli hyvin vähän suhteessa muilla ta-
voin kuolleisiin puihin. Kuitenkin tiheimmillä kohdilla ja suurten puiden lähellä kilpai-
lusta johtuvaa kuolleisuutta voisi tapahtua (Doležal ym. 2006, Fraver ym. 2014, Kreutz
ym. 2015, Lännenpää ym. 2015). Tällöin se selittäisi puiden kasvutilojen kasvamista ja
puiden ryhmittyneisyyden vähenemistä läpimittaluokan kasvaessa samaan tapaan kuin
tiheämmissäkin metsissä.
Vaikka avoimessa metsässä puiden välinen kilpailu johtaisi suhteellisen harvoin pui-
den kuolemaan, sen on havaittu vaikuttavan puiden kasvunopeuteen (Fraver ym. 2014).
Wyszomirski & Weiner (2009) esittivät mallin, jossa tiheillä alueilla puut kasvavat hi-
taammin ja jäävät siten pienemmiksi kuin avoimilla alueilla. Tämä näkyisi keskimää-
rin pienten puiden pieninä kasvutiloina ja ryhmittyneisyytenä ja suurten puiden suurina
kasvutiloina ja tasaisena jakautumisena.
Tässä työssä puiden läpimitta oli positiivisesti autokorreloitunut ja lähekkäiset puut
olivat keskimääräistä pienempiä (kuva 6). Jos puiden välinen kilpailu saa aikaan raken-
teen, jossa pienet puut kasvavat keskimäärin suuria puita tiheämmin ja ryhmittyneemmin
(Wyszomirski &Weiner 2009, Uria-Diez & Pommerening 2017), tilanne näkyy samalla
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lähekkäisten puiden pienuutena ja läpimitan autokorrelaationa. Myös puiden ryhmittäi-
nen uudistuminen esimerkiksi sopivien uudistumisalustojen paikallisuuden tai kasvulli-
sen lisääntymisen seurauksena voi osaltaan selittää läpimitan autokorrelaatiota. Lisäksi
tässä koealan suoalueen ja sen ympäristön keskimääräistä pienempien puiden tihentymä
näkyi osaltaan puiden läpimitan autokorrelaationa ja lähekkäisten puiden pienuutena se-
kä lyhyillä että pitkillä etäisyyksillä.
Tässä havaitusta läpimitan positiivisesta autokorrelaatiosta poiketenDoležal ym. (2006)
havaitsivat puiden läpimitassa negatiivista autokorrelaatiota usealla vanhan pohjoisbore-
aalisen kuusimetsän koeruudulla. Koeruuduilla metsän ikä vaihteli noin välillä 130–230
vuotta. He selittivät tilannetta suurten puiden lähellä kilpailussa pienemmäksi jäävillä
puilla. Myös pienten puiden uudistuminen suurten puiden lähellä (Heikinheimo 1922:
43–44, Kreutz ym. 2015) voisi osaltaan selittää negatiivista autokorrelaatiota. Sen si-
jaan tässä työssä havaitsemani läpimitan positiivinen autokorrelaatio tarkoittaa, että puut
sijaitsivat keskimäärin suhteellisen samankokoisten puiden lähellä. Tälläkin koealalla
esiintyi alueita, joilla puiden läpimitta oli vaihteleva. Samoin esiintyi suuria puita, joi-
den juurella kasvoi useitakin pieniä puita. Kuitenkin tällaisia alueita ja puita oli liian
vähän aiheuttamaan globaalia negatiivista autokorrelaatiota.
5.3 Kuusten ja koivujen kasvutila ja spatiaalisuus globaalissa mittakaavassa
Kuusten ja koivujen kasvutiloissa ja keskinäisessä sijoittumisessa oli havaittavissa kaksi
globaalia trendiä: 1) koivuilla oli keskimäärin kuusia enemmän kasvutilaa kaikissa lä-
pimittaluokissa ja 2) puulaji oli positiivisesti spatiaalisesti autokorreloitunut, eli lähek-
käiset puut olivat odotettua todennäköisemmin samaa lajia. Nämä trendit voivat johtua
esimerkiksi puulajien erilaisesta tilantarpeesta ja kilpailukyvystä, puiden kasvullisesta
lisääntymisestä ja koealalla sijainneen suon aiheuttamasta ympäristöolojen vaihtelevuu-
desta (Pielou 1961, Niinemets & Valladares 2006).
Koivuilla oli keskimäärin enemmän kasvutilaa kuin kuusilla (kuva 4 ja taulukko 2).
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Tulos on yhteneväinen näiden lajien ekologisen luonteen kanssa: koivut ovat nopeasti
vapautuvaa tilaa hyödyntäviä valoa vaativia lajeja siinä, missä kuusi on varjoa ja kilpai-
lua sietävä metsän myöhempien kehitysvaiheiden laji (Niinemets & Valladares 2006).
Tulos tukee myös käsitystä, että metsän avoimuus edistää koivujen säilymistä vanhassa-
kin metsässä (Kuuluvainen 1994, Lilja ym. 2006). Koivujen suurempia kasvutiloja voi
selittää esimerkiksi koivujen uudistumisen rajoittuminen kuusta avoimemmille alueille
tai koivujen suurempi kuolleisuus tiheillä alueilla. Näistä uudistumisen merkitystä tukee
se, että jo pienimmissä läpimittaluokissa koivuilla oli kuusia enemmän kasvutilaa. Lisä-
selityksenä koivujen suuremmille kasvutiloille on se, että koivut muodostivat usein suu-
ria monirunkoisia yksilöitä, jotka tässä mitattiin yhtenä yksilönä. Suuret monirunkoiset
koivut vievät runsaasti tilaa, ja todennäköisesti niiden kilpailukykykin on yksirunkoisia
puita suurempi.
Lähekkäiset puut olivat odotettua todennäköisemmin samaa lajia, molemmat joko
kuusia tai koivuja (kuva 7). Tällainen puulajin spatiaalinen autokorrelaatio oli voimak-
kainta alle 5 metrin etäisyyksillä, mutta erottui heikkona koko tutkittuun 50 metriin asti.
Tulosta vastaavasti Doležal ym. (2006) ja Kreutz ym. (2015) havaitsivat kuusilla ja koi-
vuilla taipumusta lajien väliseen spatiaaliseen eriytymiseen eri ikävaiheita edustavilla
vanhan pohjoisboreaalisen kuusimetsän koealoilla. Kuitenkin heidän tuloksensa vaih-
telivat vertailtavien puiden koosta ja metsän iästä riippuen merkittävästä lajien eriyty-
misestä satunnaisenkaltaiseen sijoittumiseen ja merkittävään lajienväliseen ryhmittymi-
seen. Selkeää kokonaiskuvaa erikokoisten kuusten ja koivujen keskinäisestä sijoittumi-
sesta Fennoskandian vanhoissa pohjoisboreaalisissa kuusikoissa ei edelleenkään voida
muodostaa.
Puulajin autokorrelaatiota voi selittää esimerkiksi puiden kasvullinen lisääntyminen,
puulajien erilaiset kasvutilavaatimukset ja toisaalta koealan suoalueen aiheuttama lokaa-
li ympäristöolojen vaihtelu (Heikinheimo 1922, Pielou 1961). Koska vain selvästi sa-
maan yksilöön kuuluvat rungot mitattiin yhtenä puuna, osa erillisinäkin mitatuista puista
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oli todennäköisesti kasvullisesti syntyneitä. Kasvullinen lisääntyminen selitti todennä-
köisesti esimerkiksi koealan lounaisosan tiheää pienten koivujen keskittymää. Toisaal-
ta kuusellakin osa lähekkäisistä rungoista saattoi olla syntynyt kasvullisesti sammalen
peittämistä maahan taipuneista oksista juurtumalla (Heikinheimo 1920, 1922). Lisäksi
selvästi samaksi yksilöksi arvioidut rungot arvioitiin yhtenä yksilönä, jolloin erityisesti
lähekkäisiä koivunrunkoja oli vielä enemmän kuin, miltä merkkiyhteysfunktioiden pe-
rusteella vaikuttaa.
Kasvullisen lisääntymisen lisäksi puulajin autokorrelaatiota saattoivat selittää kuus-
ten ja koivujen erikokoiset kasvutilat. Kuusten kasvaminen koivuja tiheämmin lisäsi lä-
hekkäisten puiden todennäköisyyttä olla kuusia, mikä saattoi vaikuttaa kuusiparien suu-
reen osuuteen lähekkäisistä rungoista. Yleisestikin lajien erilaiset ympäristövaatimuk-
set saattavat selittää autokorrelaatiota (Pielou 1961). Esimerkiksi Grenfellin ym. 2011
tutkimuksessa kuusentaimia kasvoi suhteellisesti enemmän lahopuulla ja koivuntaimia
tuulenkaatojen juuripaakkujen yhteydessä. Tällöin näille alustoille syntyvät puuryhmät
voisivat olla verrattain kuusi- tai koivuvaltaisia. Lisäksi koealan koivuvaltainen suoalue
ja hyvin kuusivaltainen itäosa näkyivät voimistuneena lyhyen ja pitkän matkan autokor-
relaationa puulajissa.
5.4 Puuston lokaali rakenne
Tässä työssä havainnollistin puiden kasvutilan, läpimitan ja kuusi-koivu-suhteen lokaa-
lia vaihtelevuutta helposti hahmotettavilla kartoilla (kuvat 9, 10 ja 11). Kartat auttoivat
myös ymmärtämään globaalien analyysien tuloksia. Erityisesti suoalueen ja sen ympä-
ristön tuoma laajan mittakaavan poikkeama puuston rakenteessa rikkoi L-funktioiden,
variogrammin ja merkkiyhteysfunktioiden oletusta koealan tasalaatuisuudesta (Badde-
ley ym. 2000, Kint ym. 2003, Illian ym. 2008: 331). Kuitenkin lokaalien autokorrelaa-
tioindeksien perusteella tämä alue aiheutti valtaosan puiden läpimitan ja lajin pitkän
matkan autokorrelaatiosta ja voimisti lyhyen matkan autokorrelaatiota (kts. myös lii-
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te analyyseistä pelkälle koealan tasalaatuiselle länsiosalle). Lisäksi alue oli puustoltaan
erityisen tiheä ja lisäsi siksi puuston globaalia ryhmittyneisyyttä. Läpimitan ja puulajin
lyhyen matkan autokorrelaatiota aiheuttavia samankokoisten ja -lajisten puiden pieni-
kokoisia ryhmittymiä esiintyi koko koealalla, mutta runsaimmin koealan suolla ja sen
ympäristössä. Vaikka puilla oli keskimäärin taipumusta ryhmittyä samankokoisten ja -
lajisten puiden kesken, tästä taipumuksesta esiintyi lokaalia vaihtelua.Metsässä oli myös
läpimitaltaan vaihtelevampia alueita, ja kuusia ja koivuja kasvoi myös sekoittuneesti.
Koealan suoalueen aiheuttamaa laajan mittakaavan poikkeamaa puuston rakentees-
sa selittää se, että alue poikkesi kasvupaikkatyypiltään ja siten esimerkiksi maaperäl-
tään muusta koealasta. Sen sijaan koealan hyvin runsaskuusinen itäosa ja koealan hyvin
avoin pohjois-keskiosa olivat laajoja puustoltaan poikkeavia alueita, joita mikään sel-
vä ympäristöolojen vaihtelu ei selittänyt. Tämä viittaa siihen, että varsinkin ympäris-
töolojen vaihtelu voi johtaa laajoihin muusta puustosta poikkeaviin alueisiin, mutta ta-
salaatuiseltakin vaikuttavilla metsäalueilla tällaisia laajan mittakaavan poikkeamia voi
esiintyä. Tällaisen suuren mittakaavan vaihtelun tutkimiseen tarvittaisiin vielä tämänkin
työn koealaa selvästi laajempia koealoja. Metsän rakenteen pienen mittakaavan vaihte-
lua ja säännönmukaisuuksia, kuten autokorrelaatiota ja ryhmittyneisyyttä, voivat puo-
lestaan selittää puiden väliset vuorovaikutukset, kuten kilpailu ja kasvullinen lisäänty-
minen (Pielou 1961, Uria-Diez ja Pommerening 2017). Suoalueen aiheuttaman laajan
mittakaavan ympäristöolojen vaihtelun lisäksi pienimuotoisempikin kasvuolosuhteiden
vaihtelu esimerkiksi sopivien uudistumisalustojen (Grenfell ym. 2011) osalta todennä-
köisesti vaikuttaa puuston pienen mittakaavan rakenteeseen.
Puiden keskimääräinen kasvutila kasvoi puun koon kasvaessa ja oli suurempi koi-
vuilla kuin kuusilla, mikä näkyi sekä globaalisti että lokaalisti (kuvat 4, 9a, 10a ja 11).
Pienten puiden painottuminen tiheille alueille ja suurten puiden painottuminen avoimil-
le alueille vaikutti selvältä koko koealalla vallitsevalta säännönmukaisuudelta, jossa ei
juurikaan esiintynyt lokaalia vaihtelevuutta. Kuitenkin kasvutilan ja läpimitan lokaalit
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G*-indeksit ovat keskiarvoja, jolloin keskiarvotettavien arvojen joukossa voi olla run-
saastikin vaihtelua. Puulajin osalta koivuja oli usein avoimemmilla alueilla kuin kuusia.
Poikkeuksen muodostivat tiheä koivuvaltainen suo sekä koealan lounaisosan tiheä pien-
ten koivujen rykelmä. Näillä alueilla puut olivat kuitenkin suhteellisen pieniä ja puuston
yleisrakenne avoin.
5.5 Menetelmien ja aineiston pohdintaa
Tässä käyttämäni mittaustavat ja analyysit ovat pääosin puuston rakenteen tutkimuksessa
paljon käytettyjä vakiintuneita menetelmiä. Uudempana menetelmänä käytin lokaaleja
autokorrelaatioindeksejä (Anselin 1995, Ord & Getis 1995) kuvaamaan puuston raken-
teen lokaalia vaihtelua ja sen yhteyttä globaaliin rakenteeseen. Lokaaleja autokorrelaa-
tioindeksejä on käytetty mm. alleelifrekvenssien autokorrelaation ja kasvien levinnei-
syyden tutkimiseen koealalla (Sokal ym. 2008b), tautikeskittymien havaitsemiseen (Ge-
tis & Ord 1992) ja spatiaalisten mallien lokaalin toimivuuden parantamiseen (Räty &
Kangas 2007). Lisäksi Wells ja Getis (1999) käyttivät lokaalia G*-indeksiä erottamaan
suurten vanhojen puiden ryhmittymiä pienten puiden ryhmittymistä. Tätä työtä vastaa-
vaan puuston lokaalin rakenteen yleiskuvaukseen lokaaleja autokorrelaatioindeksejä ei
tietääkseni ole käytetty. Kuitenkin tässä työssä lokaalit autokorrelaatioindeksit kuvasi-
vat puuston luontaista lokaalia vaihtelevuutta helposti hahmotettavalla tavalla ja auttoi-
vat arvioimaan globaalien analyysien oletusten rikkoutumisen vaikutusta. Siksi niitä tai
jotain muuta lokaalia menetelmää, kuten kriging-analyysejä (esim. Biondi ym. 1994),
kannattaa käyttää varsinkin suurilla rakenteeltaan vaihtelevilla koealoilla.
Aineiston osalta selvimmin tuloksiin vaikutti koealan suo. Siksi tein kaikki globaa-
lit analyysit erikseen koealan tasalaatuisemmalle osalle suoalueesta länteen (liite, ku-
va L1). Tulokset olivat olennaisilta piirteiltään samanlaiset kuin koko koealalta saadut
tulokset, lähinnä suuren mittakaavan vaihtelu väheni selvästi. Metsän keskitiheys las-
ki ja puiden keskikoko kasvoi hiukan, kun suoalueen ja sen ympäristön keskimääräistä
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pienempien puiden tihentymä jäi pois (taulukko L1). Samalla puiden kasvutilat kasvoi-
vat (kuvat L3 ja L4 ja taulukko L2). Kuitenkin puiden keskimääräinen kasvutila kasvoi
edelleen läpimittaluokan kasvaessa ja oli suurempi koivuilla kuin kuusilla. Myös pui-
den ryhmittyneisyys väheni edelleen läpimittaluokan kasvaessa (kuva L5). Erityisesti
läpimittaluokan 5–10 cm puiden ryhmittyneisyys väheni, koska tämän kokoisia puita oli
paljon suolla ja sen ympäristössä.
Analyysien rajaaminen pelkkään koealan länsiosaan heikensi selvästi autokorrelaa-
tiota puiden läpimitassa ja lajissa. Läpimitan lyhyen matkan autokorrelaatio heikkeni
jonkin verran, ja autokorrelaatio lähes hävisi noin kymmenen metrin jälkeen (kuva L6a).
Lähekkäiset puut olivat edelleen keskimääräistä pienempiä, mutta tämäkin vaikutus lä-
hes katosi, kun puut olivat yli kymmenenmetrin päässä toisistaan (kuva L6b). Kuusilla ja
koivuilla lähekkäiset, alle 5 metrin sisällä toisistaan kasvavat rungot olivat edelleen odo-
tusarvoa todennäköisemmin samaa lajia (kuva L7). Kuitenkin kuusi-kuusiparien osuus
tasoittui molemmin puolin odotusarvoaan jo viiden metrin jälkeen. Koivu-koivuparien
osuus pieneni, mutta säilyi heikosti kohonneena koko 50 metrin matkan.
Pelkälle koealan tasalaatuiselle länsiosalle tehdyt analyysit vahvistivat lokaalien in-
deksien perusteella saatua kuvaa koealan itäosan vaikutuksesta koko koealan globaaliin
rakenteeseen. Alueen laajat muusta puustosta poikkeavat rakenteet näkyivät puiden lä-
pimitan ja lajin pitkän matkan autokorrelaationa ja voimistuneena lyhyen matkan auto-
korrelaationa. Lisäksi alue voimisti puuston globaalia ryhmittyneisyyttä. Erityisesti suo-
alue toimii esimerkkinä siitä, miten koealan ympäristöolojen lokaali vaihtelu voi näkyä
puuston rakenteessa globaalina autokorrelaationa ja ryhmittyneisyytenä.
5.6 Tulosten soveltaminen metsien hoidossa ja ennallistamisessa
Metsäluonnon monimuotoisuuden tilan parantamiseksi talousmetsissä tarvittaisiin ny-
kyistämonipuolisempiametsänrakenteita (Angelstam ym. 1998, Kuuluvainen ym. 2002).
Tässäkin havaittua vanhan metsän mosaiikkimaisesti vaihtelevaa rakennetta voidaan jäl-
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jitellä talousmetsissä erilaisilla osittaisilla hakkuilla ja jatkuvalla metsänkasvatuksella
(Lähde ym. 1999, Bergeron ym. 2002, Larsen & Nielsen 2007, Pukkala ym. 2012).
Vastaavasti ennallistettavissa metsissä pienaukottaminen puita kaatamalla, kaulaamal-
la tai vahingoittamalla voi auttaa palauttamaan vanhan metsän rakennepiirteitä (Vanha-
Majamaa ym. 2007, Similä & Junninen 2011).
Tässä työssä kuvaamani metsäalue antaa yhden vertailuekosysteemin, jonka olennai-
sia rakennepiirteitä voidaan edelleen jäljitellä talousmetsissä ja ennallistettavissa metsis-
sä metsien luontaisen vaihtelun jäljittelyperiaatteen mukaisesti (Kuuluvainen ym. 2002,
Halme ym. 2013). Lokaalit kartat antavat selkeän visualisoinnin siitä, miten puuston
tiheys, puiden läpimitta ja kuusi-koivusuhde voivat vaihdella metsän sisällä. Globaalit
analyysit kertovat puuston rakenteen keskimääräisistä säännönmukaisuuksista.
Tässä työssä puuston rakenteessa olennaista oli rakenteen voimakas vaihtelevuus
monessa mittakaavassa. Puiden kasvutilojen osalta vastaavanlaista vaihtelua voidaan jäl-
jitellä hakkuiden ja pienaukotuksen yhteydessä jättämällä metsään pienempiä ja laajem-
pia tiheämpiä ja avoimempia alueita kuvan 11 tapaan. Tulosten perusteella puiden kasvu-
tilan määrässä voi olla runsaasti vaihtelua ja koivuille voidaan keskimäärin jättää hiukan
kuusia enemmän tilaa (kuvat 3 ja 4 sekä taulukko 2). Lisäksi pienten puiden voidaan an-
taa kasvaa keskimäärin suuria puita tiheämmässä ja epätasaisemmin jakautuneina (kuvat
4 ja 5, kts. myös Kenkel ym. 1997, Doležal ym. 2006, Uria-Diez & Pommerening 2017).
Tässä työssä kuvatulla koealalla puiden läpimitta- ja puulajisuhteet vaihtelivat lo-
kaalisti (kuvat 9 ja 10). Puiden läpimittojen kannalta vastaavanlaista vaihtelua voidaan
jäljitellä antamalla puiden keskiläpimitan vaihdella alueellisesti eri laajuisina alueina
kuvan 9a tapaan. Samoin voidaan jättää vaihtelua siihen, kuinka samansuuruisia lähek-
käiset puut ovat kuvan 9c tapaan. Vastaavasti kuusi-koivusuhde voi vaihdella eri mit-
takaavoissa kuten kuvassa 10a. Työn tulosten perusteella lähekkäisten puiden voi antaa
olla spatiaalisen satunnaistilanteen odotusarvoon verrattuna samankokoisempia ja kuus-
ten ja koivujen osalta todennäköisemmin samaa lajia (kuvat 6 ja 7). Kuitenkin tulokset
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erikokoisten ja -lajisten puiden keskinäisestä sijoittumisesta ovat olleet jossain määrin
vaihtelevia (Doležal ym. 2006, Kreutz ym. 2015).
Työn tulosten perusteella metsän luontaisen vaihteluvälin jäljittelyyn kuuluvat myös
suuret muusta puustosta poikkeavat alueet. Metsässä kannattaa kiinnittää huomiota eri-
tyisesti siihen, vaihtelevatko metsän ympäristöolot, kuten maaperän kosteus ja ravin-
teisuus, ja vaikuttaako vaihtelu mahdollisesti puuston rakenteeseen. Tasalaatuiseltakin
vaikuttavassa metsässä voi esiintyä suuren mittakaavan vaihtelua. Fennoskandian luon-
nonmetsien, mukaan lukien vanhojen pohjoisboreaalisten kuusimetsien, spatiaalisesta
rakenteesta on vasta varsin vähän tietoa. Siksi lisää tutkimusta tarvittaisiin, jotta voitai-
siin ymmärtää näiden metsien rakenteen luontaista vaihtelevuutta ja sitä, missä määrin
tämän työn tulokset ovat yleistettävissä ja sovellettavissa.
6 Yhteenveto
Tässä työssä kuvasin erikokoisten ja -lajisten puiden kasvutilan vaihtelua ja puuston spa-
tiaalista rakennetta globaalisti ja lokaalisti vanhassa pohjoisboreaalisessa kuusimetsässä
Värriön luonnonpuistossa. Metsä oli tyypillinen erikokoisten ja -lajisten, elävien ja kuol-
leiden puiden luonnehtima vanha pohjoisboreaalinen kuusimetsä. Puilla oli keskimää-
rin 17,5 neliömetriä kasvutilaa, ja kasvutilan määrä vaihteli välillä 0,18–111 m2. Pui-
den keskimääräinen kasvutila kasvoi puiden läpimittaluokan kasvaessa noin kaksinker-
taiseksi pienimmästä kokoluokasta suurimpaan. Koivuilla oli kaikissa läpimittaluokissa
keskimäärin 5–10 neliömetriä enemmän kasvutilaa kuin kuusilla. Puiden ryhmittynei-
syys väheni läpimittaluokan kasvaessa. Puun läpimitta ja laji olivat positiivisesti spati-
aalisesti autokorreloituneita, selvimmin noin viiteen metriin asti ja heikosti pidemmillä
etäisyyksillä.
Lokaalissa mittakaavassa erikokoisten ja -lajisten puiden sijoittumisessa ja kasvuti-
loissa oli sekä suuren että pienen mittakaavan vaihtelua. Koealalla oli laajoja puustoltaan
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poikkeavia alueita. Puiden kasvutilat vaihtelivat lokaalisti pienempien ja suurempien ti-
heämpien ja avoimempien aluiden välillä. Kasvutilojen kasvaminen puiden läpimittaluo-
kan kasvaessa ja koivujen kuusia suuremmat kasvutilat näkyivät myös lokaaleina sään-
nönmukaisuuksina. Vaikka keskimäärin puilla oli taipumusta ryhmittyä samankokoisten
ja -lajisten puiden kesken, lähekkäiset puut saattoivat olla hyvinkin vaihtelevan kokoisia
ja kuusia ja koivuja kasvoi myös sekoittuneesti.
Tämän työn tulokset täydentävät aiempaa varsin vähäistä tietoa Fennoskandian van-
hojen pohjoisboreaalisten kuusimetsien spatiaalisesta rakenteesta (Kuuluvainen & Aa-
kala 2011). Erityisesti puiden kasvutilojen vaihtelun ja puuston lokaalin rakenteen ku-
vaus suurella koealalla ovat ensimmäisiä Fennoskandiassa. Nämä metsät ovat rakenteel-
taan erikokoisten ja -lajisten puiden ja niiden välisten tilojen mosaiikkeja (Lilja ym.
2006, Caron ym. 2009). Tässä työssä tehdyt globaalit ja lokaalit analyysit kuvasivat,
miten puut ja niiden väliset tilat sijoittuivat suhteessa toisiinsa, miten ja millaisin sään-
nönmukaisuuksin yhden suuren metsäalueen mosaiikki rakentui palasistaan.
Tässä kuvaamani metsäalue tarjoaa yhden vertailuekosysteemin, jonka rakennepiir-
teistä voidaan ottaa mallia metsien hoidossa ja ennallistamisessa metsien luontaisen
vaihtelun jäljittelyperiaatteen mukaisesti (Landres ym. 1999, Kuuluvainen ym. 2002).
Jäljittelyn kannalta koealan puuston rakenteessa olennaista oli voimakas monimittakaa-
vainen vaihtelu puiden kasvutiloissa sekä erikokoisten ja -lajisten puiden keskinäisessä
sijoittumisessa.
Fennoskandian vanhojen pohjoisboreaalisten kuusimetsien spatiaalisesta rakenteesta
ja tilan määrän vaihtelusta on vielä varsin vähän tietoa. Näiden avointen metsien tilara-
kenteiden vaihtelusta ja puiden kasvutiloista esimerkiksi puiden latvukset huomioon ot-
taen olisi mielenkiintoista tehdä jatkotutkimusta. Lisätutkimusta tarvittaisiinmyös eriko-
koisten ja -lajisten puiden keskinäisestä sijoittumisesta, muiden puulajien kuin kuusten
ja koivujen spatiaalisuudesta ja metsän sisäisestä laajan mittakaavan vaihtelusta. Pysy-
vät koealat mahdollistaisivat metsän kehityksen tutkimisen ja aikamittakaavan mukaan
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ottamisen. Yleisestikin ymmärrystä tarvittaisiin lisää Fennoskandian metsien vaihtele-
vuudesta sellaisena kuin se toteutuisi luonnontilaisessa metsämaisemassa esimerkiksi
kasvupaikkatyypin, metsän kehitysvaiheen ja maantieteellisen sijainnin mukaan. Tätä
tietoa voitaisiin hyödyntää metsien hoidossa ja ennallistamisessa siten, että tulevaisuu-
dessa metsämaisema ja metsien käyttö olisivat nykyistä kestävämmällä pohjalla niin ta-
loudellisesti, sosiaalisesti kuin ekologisestikin.
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Kuva L1. Koealan puiden läpimitta ja koealan tasalaatuinen länsiosa (oranssilla). Ympyrät vas-
taavat koealan eläviä puita ja ympyrän koko on suhteessa puun läpimittaan.
Taulukko L1. Koealan puustotunnukset (sivurungot mukaan luettuna) ilman koealan itäosaa.
Kuuset Koivut Kaikki
elävät kuolleet kaikki elävät kuolleet kaikki elävät kuolleet kaikki
lukumäärä 2635 372 3007 1215 162 1377 3871 544 4415
runkoja hehtaarilla 299 42 342 138 18 156 440 62 502
osuus lukumäärästä (%) 59,7 8,4 68,1 27,5 3,7 31,2 87,7 12,3 100,0
pohjapinta-ala (m2/ha) 9,6 2,4 12,0 1,3 0,3 1,7 11,0 2,8 13,7
osuus pohjapinta-alasta (%) 69,7 17,6 87,3 9,7 2,4 12,0 79,9 20,1 100,0
tilavuus (m3/ha ) 69,7 17,9 87,7 7,5 2,0 9,5 77,8 20,1 97,9
osuus tilavuudesta (%) 71,2 18,3 89,6 7,7 2,0 9,7 79,5 20,5 100,0
keskiläpimitta (cm) 16,9 24,8 17,9 7,6 13,4 8,3 14,0 21,2 14,8
suurin läpimitta (cm) 61,0 51,1 61,0 38,6 32,0 38,6 61,0 51,1 61,0
läpimitan variaatiokerroin 0,66 0,44 0,64 1,05 0,52 0,98 0,80 0,53 0,77
keskipituus (m) 10,9 3,2 9,8 7,6 1,5 6,4 10,2 2,7 9,1
suurin pituus (m) 26,2 22,0 26,2 19,1 16,2 19,1 26,2 22,0 26,2






























































Kuva L2. Elävien ja kuolleiden kuusten ja koivujen läpimittajakaumat ilman koealan itäosaa.





















Kuva L3. Elävien puiden kasvutilojen jakauma ilman koealan itäosaa. Kasvutilat on laskettu
kunkin puun runkoa vastaavan Voronoi-monikulmion pinta-alana.
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Kuva L4. Elävien puiden kasvutilojen jakaumat ilman koealan itäosaa tiheyssovituksena läpi-
mittaluokittain, (a) kuusille, (b) koivuille. Kasvutilat on laskettu kunkin puun runkoa vastaavan
Voronoi-monikulmion pinta-alana. Tiheyssovitus kuvaa puiden kasvutilojen kokojen runsaus-
suhteita. Kunkin käyrän ja x-akselin väliin jäävän alueen pinta-ala on 1.
Taulukko L2. Puiden kasvutilan jakaumien kvartiilit ja aritmeettinen keskiarvo läpimittaluokit-
tain kuusille ja koivuille ilman koealan itäosaa. Puiden kasvutila on laskettu puuta vastaavan
Voronoi-monikulmion pinta-alana.
Kuuset Koivut
kvantiili (%) kvantiili (%)
lpm (cm) 0 25 50 75 100 keskiarvo 0 25 50 75 100 keskiarvo
0-5 0,2 5,9 11,7 23,0 66,7 15,8 0,7 12,3 19,3 27,3 58,9 20,4
5-10 0,5 6,1 12,0 21,5 91,2 15,1 2,2 12,0 16,8 24,4 49,4 20,1
10-15 0,8 7,7 13,6 21,8 61,0 16,4 1,5 15,4 23,9 34,1 75,7 25,0
15-20 0,4 9,3 16,0 25,1 61,3 18,2 2,8 15,2 22,5 29,7 58,6 23,3
20-25 1,8 13,2 19,2 27,4 61,6 20,8 3,4 19,2 31,4 46,2 78,9 31,5
25-70 2,5 17,1 25,5 35,9 110,9 28,3 8,9 20,4 36,5 47,3 81,8 36,6
kaikki 0,2 9,6 17,4 27,6 110,9 20,1 0,7 14,4 22,0 32,8 81,8 24,2
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Kuva L5. Elävien puiden L-funktiot läpimittaluokittain ilman koealan itäosaa. Nollaa suuremmat
arvot kertovat kokoluokan puiden taipumuksesta ryhmittyneeseen sijoittumiseen, nollaa pienem-
pää arvot kertovat taipumuksesta jakautua tilaan tasaisesti.
































Kuva L6. (a) Puiden läpimitan (cm) variogrammi (yhtenäinen viiva) ilman koealan itäosaa ja
varianssi (pisteviiva), (b) keskimääräinen puuparien keskiläpimitta, kun metsän puut lajitellaan
puupareihin niiden välisen etäisyyden mukaan (musta yhtenäinen viiva). Lisäksi puiden läpimi-
tan keskiarvo (musta pisteviiva), sekä puuparien keskimääräinen pienemmän ja suuremman puun
läpimitta (vastaavasti sininen ja oranssi viiva).
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Kuva L7. Puulajin merkkiyhteysfunktiot 푝 (yhtenäiset viivat) ja niiden odotusarvot (pistevii-
vat) ilman koealan itäosaa. Sinisellä 푝kuusi, kuusi, vihreällä 푝koivu,koivu ja mustalla 푝kuusi,koivu +
푝koivu, kuusi. Merkkiyhteysfunktiot voidaan tulkita kunkin lajiparin todennäköisyytenä kahden
puun välisen etäisyyden funktiona.
64
